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INTRODUCTION 
L e  r i z  e s t  u n e  d e s  p r i n c i p a l e s  p r o d u c t i o n s  v i v r i è r e s  mondia les .  C ' e s t  l a  
p r e m i è r e  c é r é a l e  pour  l e s  q u a n t i t é s  d e s t i n é e s  à l a  c o n s o m m a t i o n  h u m a i n e  : 
e l l e  r e p r é s e n t e  la  b a s e  d e  l ' a l i m e n t a t i o n  d ' u n e  g r a n d e  p a r t  d e  l a  popula t ion  
d e s  pays  l e s  m o i n s  indus t r ia l i sés  d a n s  lesque ls  la  n é c e s s i t é  d ' a u g m e n t e r  l a  
p r o d u c t i o n  se f a i t  l e  plus  c r u e l l e m e n t  s e n t i r .  
L e  r i z  n ' a  p a s  t o u j o u r s  e u  cette i m p o r t a n c e .  Au J a p o n ,  p a r  e x e m p l e ,  
c ' é t a i t  e n c o r e  il n 'y  a p a s  t r è s  l o n g t e m p s  u n e  c e r e a l e  d e  l u x e  q u e  l ' on  
m é l a n g e a i t  s o u v e n t  a u  m i l l e t  o u  à l ' o r g e  pour  l a  c o n s o m m e r .  D a n s  l e s  pays  d u  
Sud-Est  As ia t ique ,  l es  s t a t i s t i q u e s  a g r i c o l e s  p e r m e t t e n t  d e  p r é c i s e r  l ' expans ion  
d e  sa p r o d u c t i o n  p a r  un f a c t e u r  d e  5 a 7 depuis  u n e  c e n t a i n e  d ' années .  E l l e  
est l i é e  pour  u n e  bonne  p a r t  à l a  m i s e  e n  c u l t u r e  d e  n o u v e a u x  t e r r i t o i r e s  t e l s  
q u e  l e s  va l lées  et d e l t a s  f luviaux.  
D a n s  l e s  p a y s  a f r i c a i n s ,  o ù  cette c é r é a l e  r e p r é s e n t a i t  t r a d i t i o n n e l l e m e n t  
l a  b a s e  d e  la  n o u r r i t u r e  s e u l e m e n t  d a n s  c e r t a i n e s  régions,  e l l e  c o n n a î t  un 
e n g o u e m e n t  a c t u e l  d e  g r a n d e  a m p l e u r  d e  m ê m e  qu 'en A m é r i q u e  L a t i n e .  L a  
v u l g a r i s a t i o n  d e  nouve l les  v a r i é t é s  a m é l i o r é e s  e t  l ' o c c u p a t i o n  d e s  h a b i t a t s  d e s  
r i z  s a u v a g e s  pour  l a  r i z i c u l t u r e  c o n d u i s e n t  à l a  d i s p a r i t i o n  d e  l a  d i v e r s i t é  d e s  
v a r i é t é s  t r a d i t i o n n e l l e s  auss i  bien q u e  d e s  e s p è c e s  sauvages .  
L a  g e s t i o n  et l ' é v a l u a t i o n  d e s  r e s s o u r c e s  g é n é t i q u e s  n a t u r e l l e s  e n  vo ie  
d e  d i spar i t ion ,  d e  m ê m e  q u e  la  d é f i n i t i o n  d e  nouve l les  s t r a t é g i e s  d e  c r é a t i o n  
v a r i é t a l e ,  p a s s e n t  p a r  l ' a n a l y s e  e t  la  c o m p r é h e n s i o n  d e  l a  s t r u c t u r e  g é n é t i q u e  
d e s  c u l t i v a r s  t r a d i t i o n n e l s  et d e s  p a r e n t s  sauvages ,  p r o c h e s  et p lus  é lo ignés .  
C ' e s t  d a n s  c e t  e s p r i t  q u e  I 'ORSTOM e n  C ô t e  d ' Ivo i re  a d é b u t é  e n  1974 un 
p r o g r a m m e  d e  r e c h e r c h e  a u q u e l  je p a r t i c i p e  depuis  ses débuts .  U n  t r i p l e  bu t  
est a s s i g n é  à ce p r o g r a m m e  : 
- P r o s p e c t e r  l e s  c u l t i v a r s  et e s p è c e s  s a u v a g e s  d 1 0 r y z a  et ger i res  a p p a -  
r e n t é s  ; 
- E v a l u e r  la  d i v e r s i t é  gén ique ,  l a  s t r u c t u r e  g é n é t i q u e  et les  f lux 
g é n i q u e s  sur  la b a s e  d u  m a t é r i e l  c o l l e c t é  ; 
- P r o p o s e r  et é t u d i e r  l a  f a i s a b i l i t é  d e  nouve l les  vo ies  d e  c r é a t i o n  
v a r i é t a l e  s u r  l a  b a s e  d e s  r e l a t i o n s  m i s e s  e n  é v i d e n c e .  
Alors  q u e  d e  C a n d o l l e  (1883) s e m b l a i t  h é s i t e r  e n t r e  I ' lnde et l a  C h i n e  
pour  s i t u e r  I 'origine du  r i z  c u l t i v é ,  P o r t è r e s  (1950) r e c o n n u t  à l ' A f r i q u e  
d ' a v o i r  do i i i es t iqué  cette c é r é a l e  i n d é p e n d a m m e n t  d e  l 'Asie .  L a  f o r m e  a f r i -  
c a i n e  ( 0 .  g l a b e r r i r n a )  n ' a  c e p e n d a n t  j a m a i s  e u  une  i m p o r t a n c e  é c o n o m i q u e  
cor i iparab le  à c e l l e  d e  son  homologue  a s i a t i q u e  ( 0 .  sa t iva) ,  q u i  d ' a i l l e u r s  t e n d  
à l a  supplan te r .  
L ' A f r i q u e  p r é s e n t e  d o n c  pour n o t r e  é t u d e  l e  t r i p l e  i n t é r ê t  d ' u n e  
s i t u a t i o n  unique o ù  : 
- L e s  deux  e s p è c e s  c u l t i v é e s  s o n t  e n  p r é s e n c e ,  v o i r e  e n  c o m p é t i t i o n  
d a n s  l e s  m ê m e s  c h a m p s  ; 
- Un n iveau  r e l a t i v e m e n t  peu  a v a n c é  d e  l a  d o m e s t i c a t i o n  d e  l ' e s p è c e  
a f r i c a i n e  p e r m e t  d ' e n  r e c o n n a î t r e  s a n s  a m b i g u ï t é  l ' a n c ê t r e  d i r e c t  ; 
- D e s  s i t u a t i o n s  r e l a t i v e m e n t  p e u  p e r t u r b é e s  p a r  l ' h o m m e  e x i s t e n t  
e n c o r e  d a n s  lesque l les  l e s  e s p è c e s  s a u v a g e s  se t r o u v e n t  à l ' é t a t  n a t u r e l .  
I I  nous  a p p a r u t  d o n c  q u e  la  s i t u a t i o n  q u e  nous  é t u d i i o n s  e n  Afr ique ,  non 
s e u l e m e n t  d e v a i t  ê t r e  i n t e r p r é t é e  d a n s  l ' e n s e m b l e  plus v a s t e  du  g e n r e  O r y z a  
e t  d e s  r e c h e r c h e s  e f f e c t u é e s  s u r  d ' a u t r e s  c o n t i n e n t s ,  m a i s  q u ' e l l e  pouva i t  
auss i  c o n t r i b u e r  à c o m p r e n d r e  la  s i t u a t i o n  plus c o m p l e x e  e n  Asie. L ' h y p o t h è s e  
d e  P o r t è r e s  s e m b l a i t  c e p e n d a n t  ê t r e  v a l a b l e m e n t  m i s e  e n  c a u s e  p a r  u n e  é c o l e  
indienne,  e n  p a r t i c u l i e r  par  une  publ ica t ion  d e  N a y a r  (1973) q u i  voya i t  une 
o r i g i n e  a s i a t i q u e  a u x  r i z  a f r ica ins .  A l 'opposé ,  une  t h è s e  s é d u i s a n t e  d e  C h a n g  
(1976  a e t  b) i n s p i r é e  d e  S t e b b i n s  (1971) s i t u a i t  I ' o r ig ine  d e s  O r y z a  d a n s  l e  
t e r r i t o i r e  du  G o n d w a n a  et e x p l i q u a i t  l eur  d i s t r i b u t i o n  e t  l eur  s t r u c t u r e  
g é n é t i q u e  p a r  sa f r a g m e n t a t i o n .  L e  m ê m e  a u t e u r  s e m b l a i t  a v o i r  o b t e n u  un 
l a r g e  consensus  s u r  l ' é t a t  a c t u e l  d e s  c o n n a i s s a n c e s  c o n c e r n a n t  l ' h i s to i re  et 
I 'o r ig ine  d e  l a  d o m e s t i c a t i o n  d e s  r iz .  
Un f a i t  l i m i t a i t  c e p e n d a n t  l e  p r o g r è s  d e  l ' a n a l y s e  d e s  r e l a t i o n s  evo lu-  
t i v e s  d e s  r i z ,  c ' e s t  la  r a r e t é  d e s  m a r q u e u r s  g é n é t i q u e s  qu i  é t a i e n t  a c c e s s i b l e s .  
L'analyse  génomique d e  Kihara  (voir Lilienfeld 1951 pour une synthèse),  qui 
a v a i t  permis  d e  f a i r e  d e  grands  progrès  dans  la  connaissance  du processus d e  
domes t i ca t ion  d e s  blés, n e  p e r m e t t a i t  c h e z  l e  r iz que  d e  rédui re  l ' éventa i l  d e s  
e spèces  ances t r a l e s  possibles mais  n e  renseignait  en rien sur l a  domes t i ca t ion  
(Kihara  1975). En uti l isant  un grand nombre  d e  marqueurs  biochimiques a 
dé te rmin i sme  géné t ique  s imple  ( isozymes,  a l lozymes)  sur  une l a rge  col lec t ion  
d e  r iz sauvages  et cu l t i vés  comprenan t  pour l a  p remiè re  fois  c e r t a i n s  
échant i l lons  chinois, n o t r e  é t u d e  é t a i t  donc  à m ê m e  d e  proje ter  un éc l a i r age  
nouveau sur l e  problème des  re la t ions  évolut ives  du genre  Oryza et du 
processus d e  la  domest ica t ion  des  riz. 
Cependant ,  l ' in terpré ta t ion  d e  ce type  d e  polymorphisme molécula i re  
e s t  a u  coeur  d 'un déba t  qui marque  l ' é tude  des  problèmes d e  l 'évolution 
depuis les  années  70. 
Dans  l e  cas du polymorphisme isozymique d e s  riz, une in t e rp ré t a t ion  
sé lec t ionnis te  d e  la  var iabi l i té  observée  é t a i t  a d o p t é e  par Endo et a l  (1971) 
qui voyait dans  la variabil i té  rédui te  des  r iz  cu l t i vés  par  rappor t  aux r i z  
sauvages  un phénomène d e  convergence  sous la pression de  la  sé lec t ion  
humaine. Nous adoptions une  position similaire (Second et a l  1976) pour 
in t e rp ré t e r  la ressemblance ,  a u  niveau isozymique, d'O. s a t iva  et 0. glaber-  
r ima  domest iqués  indépendamment.  C ' e s t  l 'observation du polymorphisme d e s  
phosphoglucose- i somérases  (Second et Trouslot  19801, suivie par ce l l e  d ' a u t r e s  
c a s  similaires avec ,  dans  chaque  e spèce  : 1) I ' é lec t romorphe l e  plus f r équen t  
f lanqué d e  par t  et d ' au t r e  sur  les  zymogrammes  par d e s  é l ec t romorphes  moins 
f r équen t s  et 2) une distr ibution des  v i tesses  d e  migra t ion  des  é l ec t romorphes  
e n  confo rmi t é  a v e c  l e  modèle  des  " s a u t s  d e  cha rge  " qui nous conduit  a 
envisager l ' in terpré ta t ion  neu t r a l i s t e  du polymorphisme observé. En e f f e t ,  s i  
l e s  a l lozymes  r ep résen ta i en t  d i f férents  é t a t s  a d a p t a t i f s  d e  la  proté ine ,  il y 
a u r a i t  a priori peu d e  c h a n c e  d 'observer d e  t e l s  " pat rons  d e  zymogrammes  " 
dans  l a  mesure  où chaque  i sozyme ne  se ra i t  pas issu d i r e c t e m e n t  d e  l ' au t r e  
pa r  d e s  muta t ions  uniques ou  e n  p e t i t s  nombres,  mais  r ep résen te ra i t  des  états 
d e  la molécule sé lec t ionnés  d e  longue d a t e ,  . l e s  fo rmes  in t e rméd ia i r e s  a y a n t  
été éliminées.  D ' au t r e s  observat ions  sur  lesquelles nous  reviendrons nous o n t  
conf i rmé  dans  cette voie. 
Sans exclure  q u e  les  locus d ' i sozymes  soient  associés  sur  l e s  chromo-  
somes  a des  polymorphismes sé lec t ionnés  et donc qu'ils puissent ê t r e  indirec- 
tement des marqueurs de l 'environnement, l a  vue neut ra l is te  du poly- 
morphisme des " allozymes " nous autorisait à tenter une interpretation en 
fonction de l'histoire évolutive des groupes que nous étudiions. C'est cette 
interpretation que nous nous sommes efforcés de tester. Elle s'est avérée 
beaucoup plus explicative et parcimonieuse que l'approche sélectionniste. 
Notre recherche s'est déroulée d'abord en Côte d'Ivoire, puis au Japon 
et enfin en France. Elle a été menée de front avec des missions de 
prospection sur l e  terrain,  part icul ièrement en Afr ique, vér i table 
l' laboratoire " des phénomènes évolutifs et de domestication, mais aussi en 
Thaïlande et en Inde. Deux missions de quelques semaines en Chine nous ont 
également permis de nous renseigner sur la distribution des r i z  sauvages et les 
collections effectuées dans ce pays. 
La conduite des prospections sur le terrain d'une part, les progrès 
concomittant de la mise au point de la technique d'électrophorèse et les 
affectations géographiques successives d'autre part ont souvent conduit à 
laisser inachever, pour une présentation irréprochable, un bon nombre des 
analyses effectuées, que ce soit sur la structure génétique des populations, le 
déterminisme génétique des marqueurs utilisés ou un programme d'hybri- 
dations interspécifiques. Ces analyses ont néanmoins fourni des informations 
pour or ienter l e  programme global de recherche de I'ORSTOM sur la  
génétique des r iz  et permis d'entreprendre d'autres opérations sur des bases 
plus solides : certaines sont actuellement poursuivies. D'autres résultats ont 
été publiés ou sont en cours de publication, souvent en langue anglaise. Ils 
sont le résultat du travail d'une équipe dispersée dans le temps et l'espace. 
Le lecteur trouvera i c i  une présentation synthétique de ces résultats et de 
leur interprétation. 
Après une présentation générale de la tribu des Oryzées, du genre 
Oryza et des r iz  cultivés, I'on exposera et discutera les données expéri- 
mentales concernant presqu'exclusivement l'analyse du polymorphisme enzyma- 
tique par électrophorèse en gel d'amidon. Puis, I'on présentera une interpré- 
tation des relations évolutives parmi le genre Gryza, y compris au niveau des 
formes cultivées. Celle-ci prend en compte, d'une part les apparentements ou 
dates de divergence déterminés sur la base des distances génétiques, d'autre 
part les données publiées sur les relations cytogénétiques ou de fer t i l i té des 
hybrides et enfin la connaissance du paléoenvironnement terrestre depuis le 
milieu du Tertiaire. 
L e  m o d è l e  a v a n c é  p o u r  l ' évo lu t ion  du g e n r e  Oryza et du  p r o c e s s u s  d e  la  
d o m e s t i c a t i o n  d e s  r i z  est a c o n s i d é r e r  c o m m e  un s c h é m a  r a s s e m b l a n t  un v a s t e  
e n s e m b l e  d e  d o n n é e s  et c o m p a t i b l e  a u t a n t  q u e  nous  s a c h i o n s  a v e c  l ' e n s e m b l e  
d e s  c o n n a i s s a n c e s  sur  l e  r iz .  En ce sens ,  il r e p o s e  s u r  d e s  b a s e s  plus  s o l i d e s  
q u e  c e u x  qui  o n t  été publ iés  p r é c é d e m m e n t ,  m a i s  n e  r e p r é s e n t e  q u ' u n e  é t a p e  
et non un a b o u t i s s e m e n t  d a n s  l e  p r o g r a m m e  d ' é t u d e  d e  l a  s t r u c t u r e  g é n é t i q u e  
d e s  r i z  qu i  e s t  e n  cours .  
En conc lus ion ,  nous t e n t e r o n s  d e  d é g a g e r  l ' a p p o r t  d e  c e t t e  r e c h e r c h e ,  
non  s e u l e m e n t  pour  l a  c o n s e r v a t i o n  d e s  r e s s o u r c e s  g é n é t i q u e s  e t  l ' a m é l i o r a t i o n  
d e s  r iz ,  m a i s  auss i  pour  l ' é t u d e  d e  l ' évo lu t ion  c h e z  l e s  p l a n t e s  e t  d e  la 
d o m e s t i c a t i o n  d e s  c é r é a l e s .  
Ce t r a v a i l  s ' i n t è g r e  d a n s  l e  p r o g r a m m e  c o l l e c t i f  plus  v a s t e  d é f i n i  
c i -dessus  e t  condui t  é g a l e m e n t  p a r  G. Bezancon ,  A. G h e s q u i è r e ,  A. d e  K o c h k o  
e t  J.L. P h a m  a l a  s t a t i o n  d e  r e c h e r c h e  d e  I 'ORSTOM e n  C ô t e  d ' Ivoire .  C e  
p r o g r a m m e  e s t  c o n d u i t  e n  c o l l a b o r a t i o n  a v e c  I I I R A T / C I R A D  ( I n s t i t u t  d e  
R e c h e r c h e  e n  A g r o n o m i e  Tropica le ) ,  I ' A D R A O  ( A s s o c i a t i o n  pour  le Déve lop-  
p e m e n t  d e  l a  R i z i c u l t u r e  e n  A f r i q u e  d e  l ' o u e s t ) ,  d o n t  l e s  r e c h e r c h e s  
d é b o u c h e n t  d i r e c t e m e n t  s u r  le t r a v a i l  d e  s é l e c t i o n  e t ,  enf in ,  a v e c  le g r o u p e  
d e  P h y t o c h i m i e  d e  l ' U n i v e r s i t é  d e  L y o n  q u i  é t u d i e  l e  p o l y m o r p h i s m e  
f l avonoïque  d e  l ' e n s e m b l e  du  g e n r e  Oryza. 
,a@ 
CI '  - 
r. ,. " A  , 
En haut : Rizières en "mouchoirs de poche" en conditions 
pluviales dans le Nord du Cameroun (Octobre 1977). Au 
premier plan, 0. glaberrima est dominant, au deuxième plan, 
O. sativa est dominant mais les deux sont en mélange. 
En bas : Récol'te du riz panicule par panicule dans une 
région de riziculture traditionnelle : Basse Casamance au 
Sénégal (Octobre 1974). Se détachant à gauche sur l'arrière 
plan, une panicule d'O. longistaminata en adventice. 
La proximité de diffgrentes variétés ou espèces, cultivées 
et sauvages, occasionne des hybridations naturelles ; la 
méthode de récolte par panicule permet une sélection de hors 
types ou la purification d'un type variétal. 


PRESENTATION DU MATERIU ET 
ETAT ACTUEL DES CONNAISSANCES 
1) LA SYS'TEMATIQUE SUR HERBIER. 
A) La tribu des Oryzées. 
La tr ibu des Oryzées comprend 7 à 16 genres selon la revue de Pyrah 
(1969). La classification en usage à I'herbier de Kew (Londres), proche de 
celle de Tateoka (1963) sera considérée. Elle retient les 12 genres dont la 
répar t i t i on  e t  les zones c l imat iques acceptées sont indiquées dans le  
tableau 1. La figure 1 indique leurs relations phénétiques telles qu'elles sont 
considérées par les Drs. Clayton et S.A. Renvoize à l'herbier de Kew 
(Communication personnelle 1984). 
La tr ibu peut être divisée en deux sous tribus, Oryzinées et Zizaninées 
selon que les fleurs d'une même plante sont hermaphrodites ou unisexuelles. 
Les Zizaninées ne comprennent que le genre Zizania caractérisé par un 
nombre de base de chromosomes de 15 ou 17 alors que le nombre chromo- 
somique de base des Oryzinées est de 12. Tous les genres de la tr ibu ont des 
chromosomes petits (Pyrah, 1969). 
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Tableau 1 - La t r ibu  d e s  Oryzées .  
*n = nombre  d ' e spèces  
** D = g e n r e  don t  c e r t a i n e s  e s p è c e s  sont  domest iquées .  
C = g e n r e  don t  c e r t a i n e s  e s p è c e s  son t  c o l l e c t é e s  à l ' é t a t  sauvage.  
G e m  
Oryza 
Leersia 
Chikusichloa 
Hygroryza 
Porteresia 
Zizania 
Luziola 
Zizaniopsis 
Rynchoryza 
Mal tebrunia 
Prosphytochloa 
Potamophila 
*** T = zone  t rop ica l e  
t = zone  t e m p é r é e  
n* 
18 
17 
3 
1 
1 
3 
11 
5 
1 
5 
1 
1 
T/tf* 
T 
t + T  
t 
t + T  
T 
t + T  
t + T  
t + T  
t 
T 
t 
t + T  
Distribution 
Pan- t ropica le  
Mondiale 
Chine ,  J apon  
Asie 
Sous-continent  indien 
Europe-Asie, Amér .  N. 
Amér ique  N. et S. 
Amér ique  N. et S. 
Amér ique  S. 
Afr ique  t rop ica l e  
Afr ique  du Sud 
Aust ra l ie  
D,C** 
D,C 
C 
C 
(D),C 
C ?  
eV- Zizonia 
+ii 
F i g .  1 - Rela t ions  phénétiques e n t r e  l e s  genres composant l a  t r i b u  des Oryzées, 
vues par W.D. C layton (Cornunicat ion personnel l e ) .  
Exceptés Leersia, Oryza et Zizania, les autres genres ont une distri- 
bution réduite à un seul continent. Seuls Leersia et Oryza ont une distribution 
pan tropicale. Ce sont les deux genres les plus importants de la tribu avec 
respectivement 17 ou 18 espèces. Ils sont par ailleurs taxinomiquement très 
voisins à te l  point que les espèces angustifolia, tisseranti et perrieri, 
classées dans le genre Oryza par Tateoka (1963), ont été déplacées dans le 
genre Leersia (Launert 1965). Cette position a été confirmée pour L. 
tisseranti et L. perrieri sur la base de l'examen de l'épiderme au microscope 
électronique à balayage (Terre11 et al. 1983) mais, dans la même étude, O. 
angustifolia (= L. nematostachyu) apparaît différent de tous les Leersia et ses 
relations avec les deux genres restent à préciser. Pyrah (1969), avance que le 
nombre de base diploïde des chromosomes est 24 et non 12 chez Leersia mais 
notons qu'aucune espèce africaine n'a été étudiée. 
La tribu des Oryzées est considérée comme primitive parmi la famille 
des Graminées sur la base des caractères des fleurs de nombre de ses espèces 
(6 étamines en particulier), des chromosomes petits mais nombreux et des 
considérations anatomiques des feuilles (Stebbins 1956, Tateoka 1957, Clayton 
1975). 
BI Le genre Oryza. 
L'histoire de la classification des Oryza jusqu'à 1963 est résumée par 
Angladette (1965). Alors que la nomination de l'espèce 0. sativa par Linné 
date de 1723, la première classification des Oryza fut  publiée par H. Baillon 
dans son l' Histoire des Plantes l' (tome XII, 1894). Elle fut suivie de 
nombreuses autres qui ont consisté à rajouter de nouvelles espèces, à 
remanier la classification et à l'élaguer pour créer de nouveaux genres. On 
doit noter celle de Roschewicz (1931) qui représente la base des travaux 
ultérieurs sur la taxinomie expérimentale et les recherches d'études phylo- 
génétiques. Roschewicz distingue dans le genre quatre sections sur la base de 
caractères morphologiques variés. Les plus caractéristiques sont les diffe- 
rences dans la structure de surface des glumelles qui ont été très bien 
visualisées par Kihara (1963). La section Sativa inclut, sans modification, les 
groupes Sativa et Latifolia, principalement considérés dans ce travail et qui 
correspondent à la section Eu-Oryza de Baillon. Chevalier (1932) inclut O. 
brachynntha dans cette section mais les études sur l'anatomie de I'embryori 
(Tateoka 1964) aussi bien que nos données isozymiques semblent donner raison 
à Koschewiçz q u i  l'en excluait. 
Tateoka ( 1963) publia une clef de détermination des espèces dlUryza 
revue sur la base des échantillons conservés dans les herbiers mondiaux. Sa 
classification cornprend 22 espèces. I I  en retira une pour créer un nouveau 
genre : Porteresia coarctata (Koxb) Tateoka (1965). Nous avons vu  d'autre 
part que l'on peut suivre Launert (1965) pour en retirer les espèces africaines 
angustifolia, perrieri et tisseranti qu i  se classent dans le genre Leersia et non 
dans le genre Oryza sur la base de l'absence des glumes. 
Le genre Oryza comprendrait donc 18 espèces (dont deux sont cultivées) 
dans l'acceptation de Tateoka (1963) élaguée des espèces les plus éloignées. 
Le même auteur (Tateoka 1962) reconnaît, sur la base de caractères étudiés 
principalement sur herbier, l'existence de 5 complexes d'espèces et d'espèces 
isolées. La distinction des complexes O. sativa et 0. glaberrima, incluant 
chacun l'une des deux espèces cultivées est surfaite sur la base des données 
biologiques et nous suivrons Chang (1976a) pour regrouper tous les riz cultivés 
et leurs proches parents dans le même groupe d'espèces Sativa. De même, la 
distinction de l'espèce 0. australiensis du complexe O. latifolia ne correspond 
pas plus aux données expérimentales que nous présentons qu'à la proximité de 
leurs caractéristiques morphologiques, écologiques et génomiques (voir plus 
loin). Dans un esprit de clarification pour la suite de l'exposé, nous les 
rassemblons dans le groupe Latifolia. 
Le genre Oryza apparaît ainsi composé de 4 groupes d'espèces : Sativa, 
Latifolia, Meyeriana et Ridleyi et de deux espèces isolées : 0. brachynntha et 
0. schlechteri. Les groupes Sativa et Latifolia ont une distribution pantro- 
picale alors que les deux autres groupes ou complexes sont limités au Sud-Est 
asiatique et à la Nouvelle Guinée. O. brachyantha est endémique en Afrique. 
L'espèce 0. schlechteri, représentée seulement par un échantillon d'herbier 
originaire de Nouvelle Guinée est très mal connue. Ses épillets sont plus 
petits que ceux de toutes les autres espèces dtOryza mais possèdent des 
glumes (observées sur l'échantillon conservé à l'herbier de Kew). 
L'approche typologique à l'intérieur des groupes d'espèces n'est généra- 
lement pas satisfaisante et nous n'adopterons pas les nouveaux noms d'espèces 
Tableau 2  - La s e c t i o n  Eu-Oryza du genre Oryza 
Se lon  Tateoka (1  962) : Dans l e  p r é s e n t  t e x t e  : 
: Complexe O. s a t i v a  
: O. s a t i v a  L. 
: O. r u f i p o g o n  G r i f f .  
: O. b a r t h i i  A. Chev. 
: Groupe S a t i v a  
: O. s a t i v a  
: O. r u f i p o g o n  
: O. l o n g i s t a m i n a t a  
A. Chev. e t  Roehr. : 
: O. a l a b e r r i m a  
: Complexe O. g l a b e r r i m a  
: O. a l a b e r r i m a  Steud 
: O. b r e v i l i g u l a t a  
- - -- 
: O. b r e v i l i g u l a t a  A. Chev. e t  Roehr. : 
: Complexe O. l a t i f o l i a  
: O. o f f i c i n a l i s  Wal l .  ex Watt .  
: O. l a t i f o l i a  Desv. 
: O.  a l  t a  Swal len 
: O. g r a n d i g l  umi s  (Doel  1  Prod. 
: O. p u n c t a t a  Kotschy 
: O. e i c h i n g e r i  A. P e t e r  
: O. m i n u t a  J.S. P r e s l  
: Espèce i s o l é e  
: 0. a u s t r a l i e n s i s  Dommin 
Groupe L a t i f o l  i a  
O. o f f i c i n a l i s  
O. l a t i f o l i a  
O. a l t a  
O. g r a n d i g l u m i s  
O. ~ u n c t a t a  
O. e i c h i n g e r i  
O. m i n u t a  
O. a u s t r a l  i e n s i  s  
r6ccrnriient (.re6s, (O. nivara Sharnia et Stiristry 1965 , O. rneridionalis Ng et 
al. 198 1 ,  cri particiilier dans le groiipe Sativa). NOUS rcc.onnaissons c,epcridant 
leiir raihori d'etrc coriceptiielle dans la rriesurc où, <.orrirrie nous le défcridroris, 
cllcs ont pli corresporidre i des espèces rnieux défiriies daris un pas6 
6voliitiveirient récerit (Néolithique '!). 
Le tableau 2 résuine la classification de la section Eu-Oryza par 
Tatcoka (1963) et tclle que nous l'acceptons. Une différence d'appellatiori 
sp6cifique apparaît pour les espèces 0. longistarninata et 0. breviligulata. 
I\icri quc le norii 0. barthii semble être I'appelation valide pour 0. brevi- 
ligulata (Clayton 1968), i l  a été généralement utilisé pour 0. longistarninata, 
suite a une confusion q u i  apparaît dans les écrits de Chevalier (1932). Nous 
adoptons donc la nomenclature non ambiguë de Portères (1956) pour ces deux 
espèces. La figure 2 est un dessin d'après Tateoka (1963), agrandi 5 fois, des 
épillets des principales espèces dlOryza reconnues par cet auteur. 
II) LA TAXINOMIE EXPERIMENTALE ET LES OBSERVATIONS ECOLO- 
CIQUES. 
I I  serait vain de vouloir résumer en quelques lignes l'approche expéri- 
mentale de la taxinomie des riz. Morinaga (1964) fait remonter a Takahashi 
en 1878 la première hybridation artificielle du riz au Japon. I I  semble bien 
que les travaux les plus importants sur la cytotaxinomie des riz aient été 
effectués dans ce pays. U n  premier congrès sur la génétique et la cyto- 
génétique des riz eut lieu à I'IRRI (International Rice Research Institute) aux 
Philippines en 1964. Les comptes rendus présentent l'état de la question a 
l'époque (IRRI 1964). Nayar (1973) consacre une revue extensive de la 
question en incluant des travaux plus récents. Une sélection des publications 
du  Dr. H.1. Oka et de ses collaborateurs fut rassemblée en 1980 et présente 
les résultats les plus importants obtenus alors par cette équipe japonaise q u i  
s'est attachée à l'étude expérimentale de l'origine des riz cultives et de 
l'évolution des riz sauvages depuis la dernière guerre mondiale (lyariia et 
Morishima 1980). Le Dr. T. Katayama a par ailleurs conduit d'importantes 
investigations de cytogénétique qu'il faut signaler (Katayama 1YS2). 
F i g .  2 - Epi 1 l e t s  des espèces dlOryza retenues e t  déssinës par  Tateoka (19631x5. 
0. a u s t r a l i e n s i s ;  2 -  0. a l t a ;  3- 0. l a t i f o l i a ;  4- 
b .  minuta; 6- 0. grandig lumis;  7 -  0. ru f ipoqon;  8-  
D. coarc ta ta ;  10- 0. p e r r i e r i ;  11- 0. t i s s e r a n t i ;  
- 0. s ch lech te r i ;  14- 0. meyeriana 
P 
0. o f f i c i n a l i s ;  
0. r i d l e y i ;  
12- 0. brachvantha; 
L'état a(-tiicl des (.onriaissant-es peut être présenté c.orrirric suit. Lc 
tablcaii 3 rcsume brièvement la classification du genre Oryza, la répartitiori 
g&ograptiiqiie des espèces, leiir type biologique, systèrrie reproductif, riorribre 
de chromosomes e t  types de  génornes définis par I 'observstion des 
chromosomes a la méiose. Nous avons inclus les espèces voisines Hynchoryza 
subulata Hail. ( Oryza subulata Nees) e t  Porteresia coarctata Tatcoka 
(: Oryza coarctata Koxb). Elles se trouvent en <:ollection vivante et i l  y 
aurait intérêt i les considérer dans les études a base moléculaire du genre 
Oryza, leur position taxinomique n'étant somme toute pas très assurée. La 
figure 3 est une photo des épillets des principales formes, sous-espèces et  
espèces retenues dans le tableau 3, excepté 0. schlechteri. 
A) Définition des génomes sur la base des appariements de chromo- 
somes et barrières reproductives rencontrées. 
Des progrès notables ont é t é  atteints principalement dans la section 
Sativa de Roschewicz (= Eu-Oryza) définie dans le tableau 2. Des croisements 
intersections ont cependant é t é  obtenus rarement (Katayama et  al. 1981). Un 
seul génome (A) est reconnu dans le groupe Sativa qui rassemble les riz 
cultivés et  leurs ancêtres ou collatéraux les plus directs, tous diploïdes. Par 
contre, 4 génomes sont distingués dans le groupe Latifolia (B, C, D et  E, IRRl 
1964) avec des espèces diploïdes (BB, CC e t  EE) et  tétraploïdes (BBCC e t  
CCDD). Le génome D n'est pas connu sous la forme diploïde. Notons que les 
formes d'O. officinalis de Chine ne semblent pas avoir é té  testées pour ce 
point. 
Une parenté des génomes E e t  D a été rapportée (Katayama 1982) et  
confirme les observations morphologiques e t  écologiques (Oka 1978) pour le 
regroupement d'O. australiensis avec le groupe Latifolia que nous proposons 
d'après les données isozymiques. 
Une grande variété des formes de stérilité se rencontre dans les 
produits des croisements entre espèces, sous-espèces et  formes d'un même 
groupe d'espèces ou d'un même groupe génomique. La stérilité gamétique, 
particulièrement pollinique, est la plus fréquente mais on rencontre aussi la 
Tableau 3. 
Les espëces du genre Oryza: r é p a r t i t i o n  géographique, types b io log iques ,  
24 systèmes de reproduct ion,  nombres chromosomiques e t  groupes génômi ques 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ._____________---- - - - . - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - . - - - - - - -  
: R é p a r t i t i o n  : t ypes  :systèmes de :2 n : G : 
: b i o l  . * : reproduct ion:  
______________-----------.--------------------.-------------------------------- 
GROUPE SAT 1 VA 
Espèces c u l t i v é e s  
O. s a t i v a  : O r i g i n e a s i a t i q u e  : 1 : U 
(deux sous espèces, : ( p a r f o i s  1)  : 24 : AA : 
i n d i c a  e t  japon ica)  
0 7 j ' 6 6 e r r i m a  : O r i g i n e  a f r i c a i n e  : A : U : 24 : AA : 
Espèces sauvages 
O r u f i  O on 
w l  exe 1 
: Asie,  Aus t ra l as i e ,  :A-1-P : U-1-L+V : 24 : AA : 
: Amérique 
O.  l ong is tamina ta  : A f r i q u e  : P : L + V  : 2 4 :  AA : 
O. b r e v i l  i g u l  a t a  : A f r i q u e  : A  : U : 24 : AA : 
GROUPE LATIFOL IA 
O .  o f f i c i n a l i s  : Asie du Sud e t  du 
: Sud-Est. Chi ne 
(espèce complexe 1 : du Sud, ' ~ o u v e l  1e 
: Guinée 
O. l a t i f o l i a  1 : Espèces complexes O. a l t a  : Amérique du Centre O. grahdig lumis : e t  du Sud 
O e i c  i n  e r i  
e ~ e x e  
: A f r i q u e  
: ( +  Sr i -Lanka?)  
O. punctata d i p l o ï d e  : A f r i q u e  
t é t r ap lo ïde * * :  A f r i q u e  
: As ie  du Sud-Est 
O. a u s t r a l  i e n s i s  : A u s t r a l i e  du Nord 
:CC+DD? : 
: CCDD : 
: BBCC : 
: BBCC : 
: EE : 
COMPLEXE RIDLEYI 
O r i d l e  i 
__.LI : A s i e d u S u d - E s t ,  : P : U o u  I? : 48 : -- : O l o n g i g  umis : Nouvel le  Guinée : P : U ou I ?  : 48 : -- : 
COMPLEXE MEYERIANA 
O me e r i ana  
+Pl exe 
: A s i e d u S u d - E s t ,  : P : U : 2 4 :  - -  : 
: Chine du Sud 
ESPECES ISOLEES 
GENRES ISOLES 
: A f r i q u e  : A  : U : 24 : FF : 
: Nouvel l e  Guinée : - : - - - . _ _  . _ _  . 
Rynchoryza subul a t a  : Amérique du Sud : 
: t e m ~ é r é e  : P : U o u I ?  : 2 4 :  --  : - 
Po r te res i a  coa rc ta ta  : SOUS' con t i nen t  
: I n d i e n  : P : U o u I ?  : 4 8 :  --  : 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
* Type b i o l og ique  : A, Annuel. P, pérenne. 1, I n t e rméd ia i r e .  
Systèmes de reproduc t ion  : U, autogame largement prédominant. 
L, a l  logame 1 argement prédominant. 
1, I n t e rméd ia i r e  
V, v é g é t a t i f .  
2 n : nombre d i p l o ï d e  de chromosomes 
G : symboles des génômes 
** Une forme t é t r a p l o i d e  proche d'O. punc ta ta  se rencon t re  en Inde e t  en Asie 
du Sud-Est. Son appe la t ion  O.  malampuzhaensis n ' a  pas é t é  retenue par  
Tateoka ( 1963) . 
WlLD and WEEDY 
i!. SAT1VA species gmup 
Fig. 3. Photographie, grandeur nature, d'épillets deç espéces dlOryza retenues 
dans le tex te  et des deux espéces voisines Porteresia ou Oryza coarctata et  
Rhynchoryza ou Oryza subulota. 
En haut : Cueillette au panier d'O. brevilisulata. 
En bas à gauche : ~anic;les d'O. breviliguiata nouées pour 
éviter l'égrenage spontané et permettre une cueillette 
ultérieure. 
En bas à droite : Perturbation d'une population d'O. 
- 
breviligulata par les troupeaux. (Tchad, Octobre 1977). 
faiblesse des générations FI ou F2, la dégénérescence de I'enibryon ou de 
I'alburiien etc... Ces barrières reproductives ont été particulièrement étudiées 
dans le groupe Satiw (Chu, Morishinia et Oka, 1969) rnais la stérilité 
gaiiiétique a été égalernerit souvent observée dans les c-roisernents intra- 
spcc-ifiques parmi le groupe Latifolia (Kihara 1963, H u  et Chang 1967, et 
autres). 
B) Types biologiques et écologiques. 
Des types biologiques annuels ou pérennes sont reconnus dans le groupe 
Sativa. U n  continuum existe entre des formes ou espèces typiquement 
annuelles ( q u i  meurent après mâturité même si, en environnement artificiel, 
les conditions restent favorables a la croissance) ou pérennes (qu i  subsistent 
végétativement en état de dormance pendant la saison sèche mais ont une 
végétation continue lorsque les conditions sont favorables) et des formes 
intermédiaires (pour les différents caractères q u i  distinguent les deux types 
extrêmes). Ce continuum représente la plus forte association de caractères 
reconnaissable au niveau n~orphologique et adaptatif dans le groupe Sativa, 
Morishima, Oka et Chang 1961). Les types pérennes tendent vers l'allogamie 
associée a un effort reproductif sexué moindre mais a une possibilité de 
reproduction végétative alors que les types annuels présentent les tendances 
opposées en fonction de leur adaptation a des habitats différents. L'habitat du 
groupe Sativa se trouve dans les zones inondées (même très localement) des 
savanes tropicales, allant jusqu'aux savanes incluses en forêt équatoriale. Le 
type annuel (0. breviligulata, type annuel d'O. rufipogon en Asie et en 
Australie) se rencontre exclusivement dans les mares temporaires de saison 
des pluies en zones de longue saison sèche. Le type pérenne (0. longis- 
taminata, type pérenne d'O. rufipogon en Asie et en Amérique) se rencontre 
typiquement en grandes populations jusqu'à plusieurs k m 2  dans les plaines 
inondées par la crue des fleuves, deltas ou lacs. I l  peut subsister végéta- 
tivement a une longue saison sèche et se trouve également parfois dans les 
mêmes petites mares que le type annuel. On remarque alors une tendance a la 
ségrégation d'habitats entre les deux types. Le type intermédiaire annuel- 
pérenne se rencontre en Asie, dans des zones perturbées par l'homme, et en 
Amérique, c'est-à-dire dans ce que l'on peut penser être (comme nous le 
1)  Adapte de Oka (1974) e t  Morishima e t  a t .  (1963).  O. h d v a  a  e t 6  domest ique independemnent 
en d i f f e r e n t s  l i e u x  e t  d i f f e r e n t e s  epoques. Sa d i f f e r e n c i a t i o n  en deux types p r i n c i p a u x  r e s u l t e  d 'une 
s e l e c t i o n  d i s r u p t i v e  sous l ' i n f l u e n c e  de l ' h o m e .  
--- type  I n d i c a  
cl. ~ I I { ~ ~ . ~ , ~ ~ c ~ I I  -0. 5 a t i i . a  
t t ype  Japonica 
il. b. ie r , iC ig i~Cnta  4 0 .  gtabcmcnin 
C.  b . i i ' i * c t i g i ~ t n t n  x O .  g C a b c i r b i n  -, O .  b t e r . i ( i g u e a t a  adven t i ce  
2 )  Adapté de Chang (1976) .  La d i s t r i b u t i o n  a c t u e l l e  des r i z  sauvages r é s u l t e  de l a  f r agmen ta t i on  
du Gondwana. Deux s é r i e s  é v o l u t i v e s  p a r a l l è l e s  o n t  eu l i e u  en As ie  e t  en A f r i q u e ,  de l a  forme perenne ve rs  
l a  forme annuel l e  p u i s  c u l t i v é e .  Les formes adven t i ces  n a i s s e n t  des i n t r o g r e s s i o n s  e n t r e  ces  d i f f é r e n t e s  formes. 
/ type lndica 
/ O .  ~ U ( C ~ . ) ~ ~ L , I I  - O .  i i i v a w  O .  5 n t i v a  - type Japonica Ancèt re  du Gondwana \ 1 t ype  Javan ica  
3 )  Adapté de Nayar (1973).  O. g e ~ ~ b e ~ ~ ~ i i n  f u t  anciennement i n t r o d u i t  en A f r i q u e  à p a r t i r  d 'As i e .  
i'. i i . i r i ~ c i c g i ~ l ' i c t a  e s t  i s s u  des r i z i è r e s  à l a  s u i t e  d ' i n t r o g r e s s i o n s  de gènes d'O. , d v a  pa r  O. y tabetnuna.  
I ' .  : L I { C ~ ~ C J L ~ I I  W C .  5 n t ~ i ' a  anc ien  - O .  8 n t c v a  moderne 
1O .  y  Pabettuiit: 
4 )  Thèse présente .  Il y  a  eu t r o i s  domes t i ca t i ons  p r i m a i r e s .  La d i f f é r e n c i a t i o n  du r i z  c u l t i v é  r é s u l t e  
en p a r t i e  de l a  d i f f é r e n c i a t i o n  géographique de l ' a n c è t r e  sauvage de t ype  b i o l o g i q u e  annuel ou i n t e r m é d i a i r e .  Non 
seulement l e s  i n t r o g r e s s i o n s  e n t r e  formes sauvages e t  c u l t i v é e s  mais auss i  l e s  i n t r o g r e s s i o n s  e n t r e  c u l t i v a r s  
domestiqués indépendement  sont  à l ' o r i g i n e  de l a  d i v e r s i t é  des v a r i é t é s  c u l t i v é e s  e t  de c e r t a i n e s  formes advent ices .  
P .  ~ ( i t ~ u y o i i  en Chine - Japu iuca  subsp. 
O .  ~ l l j c p o g i l r i  en As ie  du Sud 
ou du Sud-Est - I ~ i d c c a  5 u b ~ p .  
O .  b r e v d i g u ! a t a  en A f r i q u e   O. gtnbezUma 
O .  gLabehhUna x O .  h d v a  
O .  b t e v d i g u L a t a  advent ice  
O .  b t e v f i g u î a t a  x O .  gLabehhUna P
Fig. 4. Représentat ion graphique des quatres hypotheses phyl ogéngtiques p r i n c i p a l e s  
proposées pour l e s  r i z  c u l t i v é s  e t  0. b i r e v , i . t i . g W .  L 'axe  h o r i z o n t a l  représente 
l e  temps (sans éche l le ) .  D s i t u e  l 'époque de l a  domest icat ion (D : 3 10 m i l l e  ans ? ) .  
verrons pour l'Amérique) des niches écologiques nouvellement ouvertes à 
l'espèce. Toutes les espèces du groupe Satiwi sont héliophiles et  ne se 
présentent qu'en population. 
Au contraire, les espèces du groupe Latifolia sont adaptées à la 
mi-ombre et se rencontrent soit en zones inondées, soit sur sol végétal 
humide en forêt, en petits groupes ou petites populations. Elles sont générale- 
ment pérennes. L'espece africaine O. punctata diploïde est néanmoins annuelle 
et se rencontre parfois en mélange avec O. breviligulata dans les mares 
temporaires. L'espece O. australiensis est considérée comme pérenne par Oka 
(1978). Si l 'échantillon de cet te espèce, W8 (NIC) anciennement conservé en 
collection, se maintient effectivement de manière pérenne, les échantillons 
rapportés par cet auteur de sa prospection en Australie (Oka 1978) se 
comportent en collection plutôt comme des annuels (observation confirmée 
par Hiroko blorishima, communication personnelle). En accord avec leur 
existence en petites populations, souvent en forêt, toutes les espèces du 
groupe Latifolia sont autogames. 
Les espèces sauvages du groupe Sativa se rencontrent toutes en 
adventices dans les rizières. On peut d'ailleurs considérer le groupe comme 
étant en voie de disparition en Asie, en dehors des zones fortement 
perturbées par l'homme. Certaines espèces du groupe Latifolia se rencontrent 
également en adventices, comme O. punctata (diploïde) dans les rizières 
d'Afrique australe et O. officinalis en Asie mais ces cas sont relativement 
rares. 
C )  Origine des riz cultivés. 
Seul le groupe Sativa est actuellement considéré à l 'origine de la 
domestication des riz. La forme asiatique d'O. rufipogon serait l 'ancêtre 
direct d'O. sativa alors qu'O. breviligulata serait celui d'O. glaberrirna. 
Différentes hypothèses phylogénétiques ont cependant été proposées dont les 
principales sont rappelées dans la figure 4. 
Une partit ion en deux groupes principaux, indica et japonica, du r i z  
cultivé 0. satiwi est scientifiquement reconnue dlpuis les travaux de Kato 
Tableau 4. La d i f f é r e n c i a t i o n  des types  i n d i c a  e t  j apon ica  d'O. s a t i v a .  
Caractères Références o r i g i n a l e s  
ou synthèses 
- Biochimiques 
. Réact ion au phénol des g lume l les  Oka 1958 
. P ropo r t i on  d'amylose dans l e s  g r a i n s  Oka 1983, I R R I ,  1974. 
. Isozymes Endo e t  Morishima 1983 
Nakagahra 1978 
Second 1982 
G l  aszmann 1982 
- Génétiques 
. S t é r i l i t é  des hybr ides  F1 Oka 1958 
Second 1982 
. Mauvaise a p t i t u d e  à l a  recombinaison Oka 1983 
génét ique Nombreuses observa t ions  
de sé l ec t i onneu rs  
- Séro log iques Kato 1930 
- Cytogénét iques 
. Nombre de nuc léo les  Oka e t  Kao 1955 
. D i f f é r e n c i a t i o n  chromosomique Shast ry  1964 
- Morphophysiol ogiques 
. Dormance e t  l o n g é v i t é  des g ra ines  Oka e t  Tsai  1955 
. Nombreux carac tè res  Por tè res  1956 
Matsuo 1952 
Oka 1958 
Chang e t  Bardenas 1965 
Jacquot e t  Arnaud 1979 
Morishima e t  Oka 1981 
- Pathologiques 
. S e n s i b i l i t é  d i f f é r e n c i e 1  l e  aux 
d i f f é r e n t e s  races de P y r i c u l  a r i a  oryzae Morishima 1969b 
- D i  s t r i  b u t i o n  géographique Oka 1983 
(1930) e t  a fa i t  l'objet de nombreuses observations (voir le tableau 4 pour les 
différents caractères qui distinguent les types indica e t  japonica). Des inter- 
médiaires existent et, selon les critères utilisés, les classifications peuvent 
être sensiblement modifiées. Une classification en usage à I ' IRRI et rendue 
actuellement très populaire (Chang et Bardenas 19651, retient sur une base 
morphologique t ro i s  types principaux de variétés : Indica, Javanica e t  
Japonica. Cependant, au niveau isozymique, seules les sous espèces de Kato 
sont retrouvées (Second 1982). Le type Javanica devrait plutôt être considéré 
comme une forme de la sous espèce japonica. De nombreux autres groupes 
variétaux ou écotypes peuvent être reconnus sur la base de telle ou telle 
autre caractéristique. 
Pour Oka (1958, 19771, l'origine de la sous-spéciation indica-japonica 
d'O. sativn serait dans la sélection disruptive occasionnée par l'homme. Ce 
processus serait répétable dans le temps et l'espace, cet auteur (Oka 1982) 
voyant une potentialité dans la forme asiatique d'O. rufipogon à se diffé- 
rentier en types indica et japonica cultivés. 
Pour Harlan (1975b) et Chang (1976 a et b, 1984), au contraire, I'origine 
d'O. sativn se trouverait dans la zone géographique de sa variabilité actuelle 
maximale correspondant aux contreforts de l'Himalaya en Inde, Burma et 
Chine. Le type tropical (" Indica "1 serait a I'origine du type tempéré 
(" Japonica ", Chang 1981). 
Une différenciation du genre Oryza durant la période Crétacé est 
considérée comme probable par Stebbins (197 1). Cette hypothèse est reprise 
par Chang (1976a et b, 1984) qui considère que I'origine du genre se trouve 
dans le super-continent du Gondwana, avant la dérive de ses fragments ; les 
espèces actuelles auraient été largement différenciées avant le Crétacé, soit 
il y a environ 130 millions d'années. 
Nous verrons que ces hypothèses n'apparaissent pas réalistes. 
D) L e  polymorphisme isozymique. 
L'étude de la variabilité des isozymes, introduite en biologie des 
populations il y a une vingtaine d'années, a été rapidement adoptée au Japon 
pour l'étude des r iz  sauvages et cultivés. Elle était cependant l imitée a trois 
familles enzymatiques, les estérases, peroxydases' et phosphatases acides (voir 
Endo 1983 pour une revue). L'approche isozymique a cependant, des les 
débuts, révélé une variabilité très importante, y compris parmi les r iz  
cultivés, recoupant assez bien les autres données de la taxinomie expérimen- 
tale et mettant en évidence des phénomènes d'introgression entre formes ou 
espèces. Nous l'avons étendue a 13 familles enzymatiques (Second et Trouslot, 
1950a et édition complétée en préparation) en conservant une technique 
d'électrophorèse sur gel d'amidon. Ce sera la base essentielle des résultats 
expérimentaux que nous allons présenter dans le prochain chapitre. 
Quelques photographies de plaques d'électrophorèse après révélation de 
différents enzymes permettent d'illustrer la technique utilisée. 
Photographies de plaques d 'é lec t rophorëse  après r é v é l a t i o n  de d i f f é r e n t s  
enzymes. 
Les i n d i v i d u s  analysés appar t iennen t  au groupe d'espèces S a t i  - va sauf 
s i  i nd i qué  autrement. I l s  son t  p lacés  cô te  à c ô t e  su r  l a  même plaque. La 
m i g r a t i o n  a l i e u  dans l e  sens v e r t i c a l  (Second e t  T r o u s l o t  1980a). 
Première planche : 
----------------- 
----------------- 
1 :  Glutamate deshydrogénase; 
2 : Mal a t e  deshydrogénase (groupes S a t i  va e t  L a t i f o l  i a) ; 
-
3: Estérase; 
4: Phosphoglucose isomérase; 
5: Leuc ine aminopeptidase ( 2  p l  aques); 
6 :  6-Phosphogl uconate deshydrogénase (2  p laques)  ; 
7 :  I s o c i t r a t e  deshydrogénase. 
Deuxième planche : 
------------- ---- 
----------------- 
1 e t  2: Malate deshydrogénase, l e s  mêmes i n d i v i d u s  sont  su r  l e s  deux 
plaques mais avec ( 1  ) des e x t r a i t s  de ga ines de f e u i l l e s  e t  
( 2 )  des e x t r a i t s  de l imbes; 
3: Aspar ta te  aminot ransférase ( 2  plaques);  
4: Catalase; 
5 : Peroxydases anodiques rap ides;  
6 :  Estérase cathodique. 
Tro is ième planche : 
------------------ 
------------------ 
1 :  Phosphoglucose isomérase, 4 plaques i den t i ques  o n t  é t é  t r a i t é e s  
chacune à une température d i f f é r e n t e  avant  r é v é l a t i o n  : 50, 53, 
56 e t  59°C pendant 20 mn; 
2: Estérase; 
3: à gauche, Phosphoglucose isomérase e t ,  à d r o i t e ,  Malate 
deshydrogénase (groupes Sa t i va  e t  L a t i f o l  i a); 
4: Malate deshydrogénase, 3 plaques i den t i ques  t r a i t é e s  à 56, 59 e t  
62°C pendant 20 mn 



PREMIEKE PARTIE 

L'ANALYSE DU POLYMORPHISME ENZYMATIQUE 
L e  polymorphisme enzymatique est un marqueur de la s t ruc ture  
génétique et des flux géniques qu'il permet d'étudier à différents niveaux : 
- individu : hétérozygotie vraie ou fixée (duplication segmentaire ou 
totale : amphiploïde), 
- population qui, dans notre pratique, correspond à un échantillon 
prélevé dans une seule " population " naturelle ou un seul champ 
cultivé, 
- espèce, dans son aire de répartition, 
- groupe d'espèces. 
Les similitudes sont aussi importantes que les dissemblances. Nous nous 
intéressons donc à tous les isozymes que nous sommes capables de révéler, 
sans autre a priori. La l imite de la méthode est atteinte quand, dans une 
comparaison, tous, ou presque tous, les isozymes sont différents. En fait tous 
les locus d'isozymes n'évoluent pas à la même vitesse au cours de la 
divergence des populations. Alors que dans une comparaison entre individus à 
base génétique étroite, tous les locus peuvent être considérés, lorsque l'on 
compare des espèces éloignées, seuls les locus les plus conservateurs peuvent 
l'être. De même, plus le matériel étudié est diversifié, plus les problèmes 
techniques se compliquent à tous les niveaux, réduisant encore le nombre de 
locus d'isozymes accessibles pour une comparaison rigoureuse. 
Appliquant  U r i e  t e chn ique  d ' é l ec t rophorèse  sur ge l  d 'amidon,  nous avons  
r évé l é  13 fami l les  c r izymat iques  sur les  r i z  cu l t i vé s  e t  leurs  proches  p a r e n t s  
sauvages  (Second e t  Trouslot ,  1980a). La  cornparaison d e s  zyrnograrrimes 
observés  c h e z  0. longistaniinata (a l logame)  e t  les  d ive r se s  e s p è c e s  autogarries 
nous p e r m e t t a i t  d 'éva luer  à 40 l e  nombre  minimum d e  locus impl iqués  dans  le 
codage  génc t ique  des  z y m o g r a m m e s  observés  et d e  leur  variat ion.  Des  
analyses  niendéliennes pour c e r t a i n s  d e  c e s  locus e t  d e  leurs  é l ec t romorphes  
( a l l è l e  d i s t i n g u é  e n  e l e c t r o p h o r è s e )  o n t  été e f f e c t u é e s  ( S e c o n d  1982 ,  
Glaszmann 1982). D ' au t r e s  sont  e n  cou r s  (Chesquière  1981, P h a m  1984, 
Lacroix 1984). Elles con f i rmen t  géné ra l emen t  la déf in i t ion  d e  c e s  locus. La 
nomenc la tu re  ut i l isée ici cor respond à c e l l e  déf in ie  dans  Second et Trouslot  
(19SOa). 
C o m p t e  t e n u  d e s  col lec t ions  disponibles, n o t r e  app roche  a é t é  souven t  
l im i t ée  à l ' examen  d'un seul individu r ep ré sen ta t i f  par  échant i l lon  d e  col lec-  
t ion (un minimum d e  t ro i s  p lantes  par  échant i l lon  é t a i e n t  cu l t i vées  e t  
observées  : on s 'assura i t  ainsi  d e  la  r ep ré sen ta t i v i t é  d e  la p l an t e  analysée).  L e  
ma té r i e l  c o l l e c t é  en  Afr ique  (voir l i s t e  d e s  prospect ions  e f f e c t u é e s  par 
I 'ORSTOM, I 'IRAT e t  I'IDESSA e n  annexe )  nous a u r a i t  pe rmis  une ana lyse  
beaucoup plus s t r u c t u r é e  a u  niveau d e  chaque  populat ion.  Nous l 'avons 
e f f e c t u é e  dans  c e r t a i n s  cas.  Cependan t ,  une app roche  g lobale  e s t ,  nous 
semble-t-il,  un pré l iminai re  indispensable à une é t u d e  f i ne  d e s  prospect ions  
e f f e c t u é e s  e t  à venir. 
L e  t r a i t e m e n t  s t a t i s t i que  d e s  données,  qui s e  r é sumen t  pour la  p lupar t  à 
d e s  fréquerices géniques,  s e r a  géné ra l emen t  l imi t é  ici a u x  indices  d e  d ive r s i t é  
génique  (H) et d e  la d i s t ance  géné t ique  s t anda rd  (D) d e  Nei  (1975). Leur  
i n t e rp ré t a t i on  biologique e s t  s imple.  11 s ' ag i t  r e spec t ivemen t  d e  1"'hétéro- 
zygotie" calculée e t  d ' une  e s t ima t ion  du nombre  moyen d e  d i f f é r ences  
d é t e c t a b l e s  par locus e n t r e  deux populat ions ou  deux individus. Pour une 
r ep ré sen ta t i on  visuelle d e s  d i s t ances  sur un plan, " The  principal  coo rd ina t e  
analysisl' d e  Cower  (dans Pielou,  1969, p. 257-262) ou  la  m é t h o d e  du 
pos i t ionnement  mul t id iment ionnel  (Escouf ier  1975) on t  été ut i l i sées  (selon l e  
p rog ramme d 'ord ina teur  disponible du moment) .  Les  deux mé thodes  sont  
équiva lentes ,  a u  c r i t è r e  d e  " qua l i t é  d ' i m a g e  " près. L e s  r ep ré sen ta t i ons  s e  
l isent  c o m m e  ce l l e s  d ' une  ana lyse  e n  composan te s  principales.  La  va l id i té  d e  
la r ep ré sen ta t i on  peut  ê t r e  c o n t r ô l é e  à pa r t i r  de s  d i s t ances  r ée l l e s  dont  nous 
donnons la d is t r ibut ion  (minimum, médiane ,  maximum) dans  les  compara isons  
individu à individu, inter et intra groupes définis a la suite de l'analyse 
multivariée précédente. 
Les données présentées ic i  ont pour la plupart déjà été publiées (Second 
1982 ; 1983 ; 1984a, b et c). Nous ne reviendrons donc pas sur leur présen- 
tation détaillée mais chercherons à en faire ressortir les faits essentiels 
nécessaires a une interprétation globale. Les données concernant la structure 
géographique d'O. breviligulata et d'O. glaberrirna sont cependant originales, 
de iiiênie que de nouveaux arguments concernant l'origine de la structure 
génktique d'O. sativa. 
1) LA STRUCTURE GENETIQUE DES FORMES SAUVAGES ET ADVENTICES 
DU GROUPE SATIVA. 
A) Structure d'ensemble du groupe. 
Une collection des formes sauvages et adventices du groupe d'espèces 
Sativa la plus large possible a été examinée en rassemblant : 
- La collection de l ' institut National de Génétique (NiG) au Japon ; 
- Les échantil lons d'O. rufipogon du Centre de Conservation des 
Ressources Phytogénétiques a Tsukuba (Japon) provenant de deux pros- 
pections en Inde et en Thaïlande indépendantes de celles du NIG 
(Akihama et Toshimitsu 1972, Akihama et Watabe 1970) ; 
- Les échantillons disponibles a I'IRRI ne provenant pas des autres 
collections étudiées ; 
- La collection de I'ORSTOM. 
Compte tenu du grand nombre d'échantillons disponibles, 181 plantes 
(voir la carte de la figure 5 pour leur distribution dans l'Ancien Monde) ont 
été sélectionnées de la manière suivante : 
- O. breviligulata et O. longistarninata (qui ont été étudiées par ailleurs 
pour leur diversité totale) furent représentées par 20 plantes prélevées dans 
F i g .  5 - La d i s t r i b u t i o n  géographique des formes sauvages e t  advent ices du 
groupe S a t i  va é tud iées  en provenance de 1 'Ancien Monde. 
Un p o i n t  peut  correspondre à p l u s i e u r s  l ignées  e x t r a i t e s  de d i f f é r e n t e s  
populat ions.  La c a r t e  montre l a  l i g n e  isobathique -200 m e t  l e s  sur faces  au 
dessus de 2000 m d ' a l t i t u d e .  
20 populations originaires de milieux peu ou pas perturbés par l'homme, 
approximativenient réparties sur l'ensemble de leur aire de répartition. A u  
niveau isozymique, cet échantillonnage représente à peu de chose près la 
diversité totale telle qu'elle a été étudiée par ailleurs. 
- Pour 0. rufipogon d'Asie du Sud, un grand nombre d'échantillons 
furent observés en culture à Mishima (serre ou jardin) pour repérer les 
différents types niorphologiques. Bien que des mesures n'aient pas été effec- 
tuées, ce premier contact avec le matériel fut important, en relation avec les 
anciennes données du laboratoire du Dr. H.1. Oka portant sur des mesures 
niorphologiques, fertilité pollinique en croisement avec des testeurs et pour- 
centage de régénération des plantes en multiplication végétative. Des études 
électrophorétiques furent effectuées sur 13 locus analysés sur 173 à 
361 plantes représentant autant d'échantillons. On a sélectionné en définitive 
82  plantes ou lignées dans l'optique d'éviter les redondances mais d'extraire la 
variabilité totale disponible. Ils représentaient, de manière la plus égale 
possible, les différentes régions géographiques et écologiques et en outre la 
totalité du polymorphisme enzymatique observé dans les analyses 
préliminaires. Ils étaient classés en " adventice " ou " sauvage " selon leur 
origine dans une rizière ou en dehors des rizieres. Peu de populations d'origine 
étaient en fait réellement isolées des rizieres en terme de f l u x  génique 
possible. Les échantillons " sauvages " étaient enfin classés en " annuel ", 
" intermédiaire " ou " pérenne " selon les critères utilisés dans les travaux de 
l'équipe de Mishima (Morishima, Oka et Chang, 1961). 11 s'agit principalement 
de la faculté de régénération à partir des noeux de talles et de la longueur 
des anthères. 
- Pour O. rufipogon de Chine, Nouvelle Guinée, Australie et Amérique, 
tous les échantillons disponibles furent conservés, soit 28, 5 ,  10 et 16 échan- 
tillons respectivement. 
La collection originaire de Chine mérite une mention particulière car 
c'est la première fois qu'une collection de Chine continentale était accessible. 
Quinze échantillons provenaient de la province du Kwangsi sans que l'on 
connaisse les conditions exactes de récolte (dans les populations naturelles ou 
après multiplication ?). A l'observation en culture, il ressortait que deux 
d'entre eux présentaient des signes évidents d'hybridation avec le riz cultivé 
mais que les 13 autres étaient de type sauvage. U n  autre ensemble de 
9 échantillons ayant été multipliés à I'IRRI provenait de la collection de 
l'Institut du Riz à Canton et originellement de la région de Boluo dans la 
rufipogon d 'Asie et d 'Amérique 
+ O. brevl'/l'gu/afa 
O. rufipogon d'Océanie 
O. longistaminata 
x : O. breviliguloto , Afrique A : O. Iongistaminata , Afrique. 
O. rufipogon : A : Australie * : Nouvelle Guinée a : Inde, 
Sri - Lanka, Népal ,  Bangladesh, Birmanie,  Thaïlande, Cambodge. 
O : Chine : Maiaisie, Indonésie , Philippines ; 
: Amérique du Sud,  Cuba. 
@ : Globerrimo a : Indica @ : Joponico 
F ig .  6 - Posit ionnement,  dans l e  premier p l a n  d'une analyse en coordonnées 
p r i n c i p a l e s  des d is tances  de Nei sur 24 locus,  de 181 p l  antes représen tan t  l e s  
formes spontanées du groupe S a t i v a  (Second 1 9 8 4 ~ ) .  
La c l  ass i  f i c a t i o n  tax inomique ( e t  1  ' o r i g i n e  géographique quand nécessa i re )  
sont  ind iquées par un symbole conven t ione l .  La p o s i t i o n  des formes c u l t i v é e s  e s t  
i nd iquée  par ce1 l e  des t r o i s  formules i sozymiques "ances t ra les " :  i n d i c a ,  
j apon ica  e t  g l  aberrima. 
province du Kwangtung. Ces derniers présentaient tous des signes d'hybri- 
dation avec le r iz  cultivé. Quatre échantillons provenaient de Formose et  
avaient été récoltés avant que le r iz  sauvage ne disparaisse de I'lle. Ils 
présentaient également des signes d'hybridation avec le r iz  cultivé. 
En ce qui concerne les graines cultivées, elles étaient généralement 
issues directerrient de populations naturelles e t  conservées en chambre froide 
ou au congélateur. Dans les autres cas, et excepté la collection de Chine 
continentale et quelques autres échantillons, les graines étaient issues d'auto- 
fécondation (après ensachage) d'une plante provenant d'une population 
naturelle. Chaque plante analysée fut perpétuée sous forme de graines auto- 
fécondées ou végétativement dans les serres du NIG. 
Les 181 plantes retenues furent étudiées pour leur polymorphisme 
isozyrriique à 24 locus (Second, 1984). 
La figure 6 est la projection sur le premier plan d'une analyse en 
"coordonnées principales" des distances de Nei calculées entre les 181 plantes. 
Les trois formules isozymiques de base des r iz  cultivés (Second, 1982) 
représentent ces derniers en variables supplémentaires. La surface relative 
occupée par chaque groupe est une indication de leur diversité génique qui est 
présentée dans le tableau 5. Les extrêmes sont O. rufipogon sud-asiatique 
avec H = 24 e t  O. breviligulata avec H = 0.1 1. 
II apparaît que trois groupes seulement sont clairement séparés. 
- O. rufipogon d'Australie et 2 lignées (identiques) parmi les 5 lignées 
de Nouvelle Guinée ; 
- O. longistarninata ; 
- Un groupe comprenant O. rufipogon d'Asie du Sud, de Chine, d'Amé- 
rique et les 3 autres lignées de Nouvelle Guinée avec 0. breviligulata. 
Les trois types de r iz  cultivés se regroupent entre eux et avec O. 
breviligulata, lui-même inclus dans 0. rufipogm asiatique. 
La projection sur le premier plan du groupe composite (O. rufipogon 
asiatique et américain plus 0. breviligulata) analysé seul est portée sur la 
figure 7. Aucun sous-groupe n'est clairement distingué mais les échantillons 
chinois ont tendance à se séparer sur le premier axe, autour du type japonica 
des r iz cultivés, alors que les représentants sud-asiatiques sont plus proches 
Tableau 5.  D i v e r s i t é  génique ( N e i )  observée parmi d i f f é r e n t s  
groupes géographiques d ' O .  m6ipogan e t  1 es deux espèces 
a f r i c a i n e s  du groupe Sa.tiva. 
n : nombre de p l a n t e s  ou 1 ignées 
H : d i v e r s i t é  génique (moyenne sur  24 l o c u s )  
O .  m6ipogan 
Asie  du Sud 
Chine 
Nouvel 1 e Gui née 
( t y p e  océanien) 
A u s t r a l i e  
Amérique 
O. l a n g h h n i n a t a  
O. btev&gulata 
x : 0. brevil~gulato, Afrique. 0. rufipogon, : Inde, Sri - Lanka, Népal, 
O O 
.. 
O 
O 
O 
O 
Bangladesh , Burma , Thaïlande , Cambodge j O : Chine o : Malaisie , 
Indonésie, Philippines j i : Amérique du Sud , Cuba . * : Nouvelle Guinée 
@ : globerrima a : indica @ : japonica . 
. 0 .  . 
.O 'Oo 0 . X  
O O 
O X x ~ x  x 
. . XX. 
O XX 
O *  
O . O 
X o  
. 0.0 X X . .Oro- :a x ' x  
a=' .%oXxx, 
. X 
F i g .  7 - Les 141 p l an tes  représen tan ts  l e  groupe p r i n c i p a l  de l a  f i g .  6 
pos i t i onnées  se lon l a  mëme techn ique  e t  avec l e s  mêmes symboles. 
Sous qroupes examinés et  nombre de lignées teçtees 
Asie du Sud Chine 5 Cultivés 
Px -  1 
E s t -  B D! 
- 
1 
E s t - C o  $ 
Lop- E 
Pgi- A 
Pgi- B 
H 
Pour O. r u f i p o g o n  d ' A s i e  du Sud, 
l a  p remiè re  l e t t r e  r e p r é s e n t e  
1 ' o r i g i n e  géographique : 1 pou r  
l e  s o u s - c o n t i n e n t  i n d i e n ,  T pour  
1  ' A s i e  du Sud-Est c o n t i n e n t a l e  e t  
S pou r  1 ' A s i e  du Sud-Est i n s u l a i r e ;  
l a  deuxième l e t t r e  i n d i q u e  l e  t y p e  
b i o l o g i q u e  pour 1  es groupes 
d ' o r i g i n e  sauvage, P : pérenne, 
1 : i n t e r m é d i a i r e ,  A  : annuel ,  ou 
l e u r  o r i g i n e  a d v e n t i c e  : W .  
Pour O. r u f i  O on c h i n o i s ,  C C ,  C K  e t  
C T  i n 4i q u e n t  o r i g i n e  géographi  que 
des c o l l e c t i o n s  dans l e s  p r o v i n c e s  
du Kwangtung, Kwangsi e t  Taïwan, 
respec t i vemen t .  
OP r e p r é s e n t e  l e  groupe de p l a n t e s  
de t y p e  b i o l o g i q u e  pérenne o r i g i n a i r e  
de N o u v e l l e  Guinée. 
I D  e t  JP r e p r é s e n t e n t  l e s  f o r m u l e s  
i sozymi ques " a n c e s t r a l  e s "  des t y p e s  
i n d i c a  e t  j a p o n i c a  de r i z  c u l t i v é .  
Pour chaque groupe, l e s  a l l è l e s  
prédominants  sont  r e p r é s e n t é s  p a r  
une case hâchurée. 
H e s t  l a  d i v e r s i  t é  gén ique de Nei 
é t a b l i e  en moye::ne s u r  l e s  24 l o c u s  
ana lysés.  
- Représen ta t i on  g raph ique  des f réquences d ' é l e c t r o m o r p h e s  t rouvées  aux 
l e s  p l u s  polymorphes parmi O r u f i  O on a s i a t i q u e  e t  O. s a t i v a  c l a s s é s  
comme i n d i q u é  dans l a  légende (Second 7+?- 1 84c 
dit typc indica c t  qu'O. breviligulata est peii dispersé et inclut Ic type O. 
glaberrirna de r i z  c.iiltivé. Siir Ic deuxièrrie axe, la pliipart des 6c.tiantillons 
,iiiii.rie.diiis sc s&parcrit dc toiis Ics aiitrcs. I I  s'agit de plantes originaires dc 
~>o~>iil,itioiis i olccs dcs c4iarrips c:ultivés dans Ic bassiri arriazoriicn, I1cx<.ep- 
t ioi i  d'iiiic popiilation origiriairc de (:uba. Trois repr6scntarits arriéric-airis sorit 
c-cpc-iid,iiit rctroiivcs pariiii O. rufipogon asiatiqiie. II s'agit dc dciix forrrics 
~d\c-iit ic.cs origiriaircs de Cuba et du Brésil mais aussi d'un rcpréscntarit d'une 
gr,iiidc popiilation saiivagc dii bassin arriazonicn. Sur I'axc 3 qui n'est pas 
\.isiblc siir la figiire 7, cb'est le groupe O. breviligulata (roniprenarit O. 
glaberr irr ia c- i i l t ivé) qi i i  est par t icu l iererr ient  dist ingué. L 'cxarncn d e i  
I'r&qiic\ric-es al lcliques indique que seul O. breviligulata (avec 0. glaberrinia) 
posshdc i i r i  elec.troniorphe fréquent qui n'est pas représenté chez O. rufipogon 
d':\sic du Sud. La distinction d'un groupe américain sur I 'axc 2 est donc 
iiriiqiieiiierit liée a des combinaisons originales d'allèles présents dans O. 
rufipogon asiatique. L'application d'autres techniques de taxinomie numérique 
tel le que l'analyse en composantes principales ou l'analyse factorielle des 
c-orrespondances sur les frequences alléliques (0 ; 1 ou 0,5 dans le cas d'un 
individu), la classification hiérarchique sur les premiers axes, la méthode des 
nuées dynamiques et de classification discriminante pas a pas ne permettent 
pas une description sensiblement meilleure de cet ensemble composite mais 
montrent une très forte cohérence des résultats des différentes approches. 
L'analyse sur 40 locus de quelques lignées confirme l 'extrême diver- 
gence d'O. rufipogon australien et au contraire les similarités entre certaines 
lignées d'Asie du Sud et toutes les lignées américaines. 
II est intéressant de situer l'espèce 0. sativa par rapport aux r iz  
sauvages asiatiques. L a  f i gu re  8 est une représentat ion graphique des 
fréquences géniques observées parmi les différents types biologiques, origines 
écologiques ou géographiques d'O. rufipogon asiatique comparées à celles 
caractéristiques des types indica et japonica d'O. sativa. 
Les électromorphes du type japonica se trouvent en fréquerice élevée 
parmi les lignées chinoises. Le type indica est plus apparenté aux lignées 
d'Asie du Sud mais aucune origine géographique ni typc biologique ou éco- 
logique ne lui  apparaît significativement plus proche. Les éleçtroniorphes 
Pgi-Al e t  Pgi-B2 du type indica ne se rencontrent que rarement parnii les 
plantes sauvages. 
i Annuel I 
A Pérenne 
* Adventice 
Chine (Kwangtung) 
II, 
A 
a Chine (Kwangsi) . * A 
V Chine (Tai'wan) 
Indica 
A A 
1 Cultivés Q 
o Japonica 1 A 
A A 
V A A CJ 
i< r A ¤ 
A A r .  m *  . * O 
F i q .  9 - Posit ionnement,  comme dans l e s  f i g .  6 e t  7, des 110 p l  antes 
d 1 0 . r u f i  O on a s i a t i q u e  de l a  f i g .  6 e t  des 40 v a r i é t é s  d lO.sa t i va  é tud iées  dans 
Se:+. 
Les p l a n t e s  d ' o r i g i n e  adven t i ce  e t  l e  t ype  b i o l o g i q u e  pour l e s  p l an tes  
d ' o r i g i n e  sauvage d  ' O .  r u f i poqon  d ' A s i e  du Sud, 1  ' o r i g i n e  géographique pour l e s  
t r o i s  c o l l e c t i o n s  d'O. r u f i  O on de Chine e t  l a  c l a s s i f i c a t i o n  en types  i n d i c a  
e t  j apon ica  d'O. s a t i v a  *se on a  r é a c t i o n  au phénol des glumes sont  ind iqués  par 
un symbo leconven t ionne l .  
La  figure 9 illustre sur le premier plan le résultat d'une analyse en 
coordonnées principales de 40 variétés d'O. sativa (celles utilisées dans 
Second, 1982) avec les lignées d'O. rufipogon asiatique classées selon leur 
origine écologique et leur type biologique. La variabilité des formes sauvages 
excède largenient, mais aussi inclut pour la plupart, celle des cultivars. On 
observe sur les deux premiers axes la distinction entre les types japonica et 
indica d'O. sat iw qui est associée avec une differenciation entre O. rufipogon 
de c:liine et d'Asie du Sud respectivement. Les intermédiaires apparaissent 
cependant beaucoup plus nombreux chez les r iz  sauvages que chez les r iz  
cultives. L'hétérozygotie de certains r iz  sauvages avec, souvent, a la fois des 
électronlorphes représentatifs des types indica et japonica d'O. sativa 
chez la même plante, explique ce dernier résultat mais de nombreux géno- 
types ne sont pas communs aux r iz  cultivés et sauvages. L'examen détaillé 
rnontre que l'originalité de quelques variétés cultivées provient uniquernent de 
conibinaisons différentes entre électromorphes non représentés chez les r iz  
cultivés. 
En Asie du Sud, les types biologiques ou écologiques (" sauvages "Iadven- 
tices) ne sont pas distingues clairement. En Chine continentale, tous les 
échantillons sont de type pérenne ou intermédiaire mais on distingue les deux 
collections originaires respectivement des provinces du Kwangtung et du 
Kwangsi. La première se retrouve, pour la plupart des échantillons, inter- 
médiaire entre les types indica et japonica d'O. sativa. La seconde est au 
contraire nettement plus apparentée au type japonica. Nous reviendrons sur 
cette observation dans la conclusion de cette section. 
En résumé, s'i l y a une nette parenté d'O. rufipogon asiatique avec O. 
sativa et une différenciation de ses formes chinoises et non-chinoises en 
relation avec les types japonica et indica, aucune des formes étudiées ne peut 
prétendre, sur cette base, a être l'ancêtre direct des formes cultivées. 
Tableau 6. Fr4quence des 4lect romrphes  et  mesure de  la v a r i a b i l i t 4  
gen4tique parmi 13 populations d 'Inde et  de Thaïlande 
d'O. &u&Lpogon. 
Population Population Population 
Locus annuel le intermédiaire pérenne 
§ W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 W16 
allele 80 81 85 90 95 98 94 96 97 68 69 83 86 
5 20 10 6 10 5 6 10 10 20 20 21 14 
n** 
PrOP. de locus 
Polymrphes (%)  10.4 
m. d' alleles 
par l m s  
* Données observées par  C. Pai. 
** n : Non33re de plantes  par population 
€3) Variabilité intra-population. 
Pour 0. rufipogon asiatique, cet aspect a été étudié en collaboration 
avec l'équipe du Dr. H. Morishima à Mishima (Morishima, Sano and Oka, 
1984). Le tableau 6 présente, à t i t re  d'exemple, les fréquences d'électro- 
niorphes et des paramètres de la variabilité génétique à 6 locus parrrii 
13 populations représentant l e  continuum annuel-pérenne d'O. rufipogon 
asiatique collectionné en Inde et en Thaïlande. On note que les populations 
pérennes sont plus variables e t  plus hétérozygotes que les populations 
annuelles, conformément à la  règle générale répondant à leur systènie de 
reproduction. 
Une mention particulière doit être faite de certaines populations ori- 
ginaires de Thaïlande, de type biologique intermédiaire annuel-pérenne qui 
sont l'objet d'études particulières de la même équipe (Sano et al., 1980, 
blorishima, 1984). Ces populations sont rares, se trouvent dans des rnilieux 
perturbés et ont été notées particulièrement polymorphes par rapport aux 
populations voisines franchement de type annuel ou pérenne. Le type inter- 
médiaire est considéré par ces auteurs comme la forme ancestrale la plus 
probable d'O. sativa. Nous reviendrons sur la signification de ce type du point 
de vue évolutif. 
O. longistarninata présente une grande diversité intra-population et, 
comme l'on peut s'y attendre d'une espèce allogame, il montre une forte 
hétérozygotie (Second et al., 1977). La comparaison des répartitions géno- 
typiques observées et attendues dans l'hypothèse de la panmixie pour cinq 
locus parmi deux populations originaires, l'une du delta du Niger et l'autre de 
la région de Tamatave à Madagascar est portée sur le tableau 7. L'accord des 
2 deux répartitions est conforme au test du X mais on sait que ce test est 
peu puissant. Remarquons que dans tous les cas il y a un léger déficit des 
1 hétérozygotes, significatif par sa répétition (p : ( - < 4 O / , , ) ,  qui laisse 2 
présumer, soit un petit pourcentage d'autogamie, soit une structuration en 
sous-populations légèrement différenciées, soit enfin la présence d'allèles nuls 
en faible proportion. Des plantes autofertiles ont d'ailleurs été repérées dans 
la population malgache en relation avec I'introgression de I'électromorphe 
Gdh-BI à partir d'O. sativa. La tendance vers l'autogamie de certaines 
populations d'O. longistarninata d'Afrique en liaison avec des introgressions de 
TABLEAU 7 : COPPARAISON DES REPARTITIONS GENOTYPIQUES OBSERVEES ET 
ATTENDUES DANS L'HYPOTHESE DE LA PANNIXIE POUR CINQ LOCUS P A R M I  DEUX 
P B  ULATI ONS 0 '0.  LONGISTAMINATA. 
Légende : P : Phénotypes des bandes homnmères 
n : Nombre d ' i n d i v i d u s  é t u d i é s  
obs. : R é p a r t i t i o n  observée 
a t t .  : R é p a r t i t i o n  at tendue 
1 : Locus Glutainate déshydrogénase "A" 
Fréquence des types : 
: Phénotype (P l  e t  Genotype (G): alleliques . , 
: Popu la t i on  P I Al 5 A1/A2 I X2 [ Al A2 
: n : G : A ? / A ~  A2/A2 A ~ / A ~  : 
: L L  : 101 : . obs. : 77 2 22 1 0 ~ 1 7 :  . 87 
: 
. a t t .  : 76.6 1.7 
: AL : 41 : 
' 41 obs. . O 1 
O a t t . :  41 
2 : Locus Mala te  déshydrogénase "8" 
Fréquence des types 
: Phénotype (P l  e t  Génotype (G): 
alléliques 
' Popu la t i on  P 1 
: LL : 84 : 
' 49 obs. . 6 29 I 0,331 . 75 . 24 : 
: N.S.: : a t t .  : 47,8 5,l 31; l .  
14 obs. 15 26 i 0,16: • 49 . 51 
' AL : 5 5  
: N.S.: : a t t .  13,2. 14,3 27,s 
3 : Locus Ma la te  dhshydrogbnaee "C" 55 
Fréquence des t ypes  
: P h h o t y p e  [ P l  e t  Génotype [Gl :  alléliqueç 
P o p u l a t i o n  : P cl C2 C ~ / C ~  1 x2 I 
1 C2 : n : G :cl/cl C2/C2 c1/c2 : 
I I 7 3  obs. 2 . 92 . 08 : Io 1 0.3 1 : LL : 85 : 
: N.S.: 0,6 12.9 . 
1 7  obs. . 1 2  26 1, 0,121 . 54 . 46 : 
: A L  : 55  : 
: N.S.:. 
.. 0 
a t t .  : 16,3 11,4 27.3 . 
1 : Locus - Esterases "E" 
- 
Fréquence des t ypes  : 
: Phénotype (P l  e t  Génotype (G1: 
a l  l é l i q u e s  
- E -  P o p u l a t i o n  1 P : E- E4  E5 E4/E5 i X 2  : E 4  5 
: n : G :E-/E- E4/- Es/- E4/E5 : 
obs. 1 7 159 10 2 9  . 1 9  . 7 1  . I O  : 
: LL : 205 : : 0,41: 
a t t .  7,3 158,4 9,8 29.1 : N O S . :  
A L  5 1  : obs. : O 5 1 O 1 O i 
5 : Locus - Leuc ine arnino-peptidases "En 
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En haut : Petite population d'O. longistaminata en "Ile 
flottante" sur le lac Bamendjing dans le Sud Cameroun 
(Décembre 1977) 
En bas : Grande population d' O. longistaminata dans les 
plaines inondées du delta du Niger au Mali (Novembre 1975). 
gènes d'O. sativa dans les milieux perturbés par I'homrrie est largement 
confirriiée par des données récentes (Chesquière 1984). 
l lne étude de quelques centaines de plantes sur 7 locus (Cdh-A et t3, 
Mdh-A, U et C et Pgi-A et l3) représentant des propulations d'Afrique de 
I1c?uest, du Centre et de l'Est (données non publiées, en préparation avec 
fi. Ghesquière) indique une tendance plus forte des populations d'Afrique de 
l'Est à s'écarter de la panmixie. Cela est a mettre en parallèle avec des 
observations également non publiées de A. Borge1 concernant une fer t i l i té 
relativement plus élevée en autofécondation de certaines populations origi- 
naires d'Afrique de l'Est. 
Une étude fine de la variabilité intra-population des espèces africaines 
est en cours (C. Bezançon, A. Chesquière). 
De nouvelles prospections sur le terrain sont nécessaires pour étudier la 
variabilité intra-population des autres formes géographiques. 
C )  Conclusion : classification révisée du groupe Satiw. 
Sur la base de l'analyse de sa diversité isozymique et compte tenu des 
différenciations morphologiques ou géographiques précédemment étudiées 
(Morishima, 19691, nous pouvons classer le  groupe Sativa comme suit : 
1) O. rufipogon d'Asie du Sud : cette forme comprend les origines 
d'Asie du Sud et du Sud-Est, avec des types biologiques annuel, pérenne ou 
intermédiaire à l 'état adventice ou sauvage. Il inclut certaines formes de 
Nouvelle Guinée. C'est le  sous-groupe le plus divers. 
Dans certains documents sanskrits datant de 800 ans av. J-C, il est 
mentionné que l 'on peut observer deux types de r iz  sauvage (" Nivara ") ; l 'un 
est en eau peu profonde, l 'autre en eau profonde (Dr. K.L. Mehra, comm. 
pers.). Plusieurs auteurs ont avancé (voir en particulier Chang, 1976 a et b) 
que les formes annuelle, pérenne et adventice d'O. rufipogon pouvaient être 
typifiees : 0. niwm, 0. rufipogon et O. spontanea ou fatua respectivement. 
Cela ne ressort pas de l'analyse de la collection que nous avons effectuée. 
Ceperidant il nous serrible qu'une prospection dans les zones d'habitat relative- 
iiierit priiri it if, isolé des cultures, reste a faire en Asie avant de pouvoir 
rcporidrc definitiveiiierit à cette question. II se pourrait que la rriajorité des 
ec.haiitilloiis analysés corresponde au concept 0. spontanea, c'est-à-dire à une 
iritergradation entre formes sauvages annuelles et pérennes et formes 
c.iiltivecs. La larent6 d'O. rufipogon asiatique avec O. sativa n'est très 
probablciiierit pas remise en cause par cette réserve. Par contre, il est 
crivisagcable d'approcher une bien plus grande finesse d'interprétation sur la 
base d'une collection qui serait effectuée en dehors des zones rizicoles 
c-o:iiiiic noiis en avons réalisée une en Inde de I'Ouest (Chesquière et Second 
IYY4). 
S ' i l  y a peu de doute que le type annuel existait avant la domestication 
car i l  c-orrespoiid à une niche écologique naturelle comme on peut l'observer 
eri Afriqiie airisi que dans l'Ouest de l'Inde, il se pourrait que le type 
intcrriiediaire ne soit apparu qu'a la suite de la perturbation intensive de 
I'erivironnenient par I'homnie. Sa date d'apparition a pu alors dépendre des 
barrières reproductives existant préalablement entre les types annuels et 
pérennes, mais ce point n'est pas éclairci. 
2) 0. ruf ipop  de Chine : cette forme comprend les origines 
chinoises, y compris celles de Formose. Selon des spécimens d'herbier montrés 
par le Pr. Wang Xiang Ming de l'université de Wuhan, les échantillons que 
nous avons étudiés en provenance de la province du Kwangsi sont très 
semblables a ceux qui ont été récemment trouvés dans le bassin moyen du 
fleuve Yangtze jusqu'a la latitude 28" N dans les provinces du Hunan et du 
Jiangsi. Ce sont eux qui sont très apparentés au type japonica de r i z  cultivé 
tout en présentant des électromorphes rares spécifiques. Par contre, les 
échantillons originaires de la province du Kwangtung que nous avons étudies 
apparaissaient hétérozygotes pour les marqueurs indica-japonica. Ils étaient 
probablement hybridés avec des variétés indica du Sud de la Chine comriie 
nous l 'a confirmé le Dr. Liang Neng, responsable des collections de r iz  
sauvage a l'Institut du Riz de Canton d'où provenaient les échantillons. Nos 
observations sont donc cohérentes avec l'hypothèse de l'existence actuelle en 
Chine d'une forme d'O. rufipogon proche du type japonica d'O. sativa riiais 
ayant introgressé des gènes du type indica particulièrement dans certaines 
régions. 
En haut : Mare temporaire avec O. breviligulata et - O. 
punctata diploïde en mélange (Tanzanie, Mai 1979). 
En bas : Mare temporaire avec, en bordure, la forme annuelle 
d'O. rufipogon. Côte Nord-Ouest de l'Inde (Province du 
Maharashtra, Octobre 1984). 
Deux populations d'altitude de la forme annuelle d'O. 
rufipogon en Inde de l'Ouest : en haut, au Mont Abu, 1 2 0 0 K  
en bas, près de Mahabaleshwar, 1400m (Octobre 1984). 
La présence du r iz sauvage cri abondarice dans le bassin inférieur du 
Yarigtzc et jusque dans le Hopci (I%assin du Fleuve Jaune) est attestée par les 
livres aricieris jusqu'au Xè siècle (Ho, 1969) ce qui correspond aux données du 
paleoerivironricr~ie~it dc la Chirie. 
i l c t i i~ l le r i~er i t ,  seiiles des formes pérennes ou interrriédiaires p6rcriric- 
~r i i i i i c l l c  sorit sigiialccs en Chine. II est biogéographiquement intéressant de 
rcriiarqucr que Ics r iz  sauvages de Forniose se rattachent a ceux de la Ctiinc 
coiitiricritalc. Ce r iz  sauvage était connu dans une seule région de l ' l le avec: 
trois populations isolées i deux kilomètres de distance. II a été décrit c:orrirric 
péreiiiie, avec de grandes antlières et parfois des rhizorries (Oka 1965, Oka et 
Cliarig 1961). II a complètement disparu de l 'î le à présent (Kiang, Antonovic:~ 
et Wu 1979). 
3) 0. mfipogon de Nouvelle Guinée : ce groupe est représente dans 
notre analyse par deux lignées identiques caractérisées par leur aff inité 
isozymique avec O. rufipogon d'Australie. Alors que ce dernier est de type 
purement annuel, celui-là est intermédiaire, avec une morphologie et un port 
rampant particulier. Sa formule isozymique est en accord avec l'hypothèse 
que nous faisons de son origine dans des introgressions de gènes de la forme 
asiatique par la forme australienne. Cela correspond bien par ailleurs à sa 
position éco-géographique, la Nouvelle Guinée étant rattachée géologiquement 
à la plaque australienne mais climatiquement à l'Asie du Sud-Est. 
4 )  0. mfipogm d'Australie : forme annuelle qui pourrait introgres- 
ser facilement des gènes de la forme asiatique ou d'O. sativa car des 
descendances d'hybrides spontanés présumés ont été observées dans la mult i-  
plication de nos échantillons. Ceci paraît cohérent avec l'observation dans la 
collection d'O. rufipogon d'Australie de types extrêmes mais aussi d'autres 
types partiellement intermédiaires avec O. rufipogon d'Asie, tant par leur 
morphologie (épillets très effi lés avec un aspect reconnaissable de la forme 
australienne) que par leurs formules isozymiques (les électroniorphes 
spécifiques plus rares ne sont pas distribués au hasard mais sont au contraire 
réunis chez certaines lignées). Notons à ce propos que plusieurs échantillons 
d'herbier originaires d'Australie, morphologiquement très proches de la forme 
asiatique et signalés de type pérenne, se trouvent à l'herbier de Kew mais pas 
dans notre échantillonnage. 
5) 0. rufipogon d1Arii6riquc : Moristiirria ( 1969) distingue deux types 
riiorpliologiqiics iiitcrlcrtilcs. I)'aprL\s rios obscrvritions, dcux typcs arri6ri<:airis 
sc di1 I6rciic.icrit cii oiitrc par I'aspcct dc Iri pariiculc. L'un rcsserriblc dc (:c 
poiiit dc viic i O. breviligulata c t  I'aiitrc ci la forrric p6rcrinrx asiatique d'fi. 
rilfipogori oii i 0. lorigistarriiriata. I)cs l'orrrics advcntic.cs sc troiivcnt 6grilct- 
i\iciit daiis Ics rizièrcs dlAriiériquc di1 Sud. Aucune de <:CS l'orrrics ric scrrihlc 
ty piqticiiicrit ariiiiicl le. 
6 e t  7) 0. breviligulata e t  O. longistarninata : ces dcux cspc(.cs 
alricriines relativenient monotypiques dans leur habitat naturel rcprésentcnt 
les deux extrêrnes du continuum pérenne-annuel du groupe Sativu. Elles sont 
séparées par des barrières reproductives particulièrement prononcées. I I  est 
remarquable que, malgré sa différenciation isozyniiquc, 0. longistarninata 
( =  O. rufipogon S. lato) reste morphologiquement très proche des forrries 
homologues asiatiques avec cependant une allogamie et un developpement des 
rhizomes plus poussé. 
Nous avions pris soin de choisir les plantes étudiées en Afrique dans des 
populations isolées des rizières. Cependant, il est important de noter que les 
introgressions entre les différentes formes de riz cultivé d'une part et  avec 
O. longistarninata d'autre part tendent, compte tenu du developpement 
important de la riziculture en Afrique, à modifier ce t te  structure simple en 
deux espèces bien typées pour créer des formes intermédiaires moins faci- 
lement classifiables. Ainsi, certaines formes d'O. breviligulata adventice 
seraient originaires d'introgressions de gènes d'O. sativa par 0. glaberrirna 
(voir p. 77 ) ; certaines formes autofertiles d'O. longistaniinata pourraient être 
issues d'introgressions de gènes d'O. sativa comme on peut le suspecter dans 
la population malgache étudiée et également dans certaines populations 
africaines (Chesquière, 1984). 
8) Le riz cultivé avec les types indica, japonica e t  glaberrirna 
explicités dans les sections suivantes. 
Le phénogramme de la figure 10 résume les relations entre et  pariiii 
ces sous-groupes (riz cultivés exclus) sur la base des distances de Nei sur 
24 locus entre lignées présentées dans le tableau 8. 11 confirme les représen- 
tations du positionnement multidimentionnel des figures 6 e t  7. 
O. bre viligulata 
(Asie du Sud 
0. rufipogon 
(Ch ine  ) 
01 rufipogon 
(Amérique ) 
0. rufipogon 
(Nouvelle Guinée ) 
0. rufipogon 
(Australie) 
0. rufipogon 
w - Phénogramme montrant l e s  r e l a t i o n s  parmi l e  groupe Sat iva  en termes e istances génétiques ent re  l e s  181 plantes étudiées. 
En ligne épaisse, un dendrog ramme (selon la moyenne )  s u r  la base des  
d i s t ances  méd ianes  e n t r e  p l an t e s  d e s  e spèces  ou groupes géographiques  consi- 
dérés.  En ligne fine, l ' in te rva l le  d e  va r i a t i on  des d i s t ances  e n t r e  p lantes  pour 
c h a q u e  groupe. En ligne brisée, l ' in te rva l le  d e  var ia t ion  des  d i s t ances  e n t r e  
p lantes  des  groupes réunis à chaque  niveau d e  dendrog rammes  (Données dci 
t ab l eau  8). L'échel le  e s t  indiquée pour les  d i f f é r e n t e s  lignes. 
Tableau 8 - Distribution des distances génétiques entre plantes ou lignées e t  l e  
nombre de locus sans électromorphe en comnun parmi le groupe Sativa. 
Sur la  diagonale e t  au dessus: les valeurs minimum, médiane e t  maximale 
des distances de Nei calculées sur 24 locus dans toutes les combinaisons de 
plantes ou lignées deux a deux. Sous la diagonale, a )  le nombre de locus sans 
électroiiiorphe en coninun e t  b )  entre parenthèses, l e  nombre de locus différant 
par 1 'électroinorphe prédominant. Pour les r iz  cultivés,  seules les t ro i s  
foriiiules i sozyniiques ancestrales (tableau 12 )  sont considérées. 
n : nombre de plantes. 
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Chine 
O:\ 0 . 4 0  0 . 4 0  0 . 4 '  0 . 5 5  0 . 5 3  0.17 
Australie 0 . 6 0  0 . 6 1  0 . 7 6  0 . 6 8  0 . 6 8  0 . 6 1  
0 . 3 4  1 . 1 0  1 . 1 0  1 . 2 6  0 . 9 8  0 . 8 6  1 . 1 0  
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:\JI 0 0 7  0 . 1 3  0 . 2 4  0 . 1 5  0 . 2 1  0 . 1 4  
Amérique (3) (5) (9) 0 . 1 6  0 . 2 9  0 . 4 4  0 . 3 2  0 . 5 s  0 . 5 0  
0 . 5 6  0 . 6 0  0 . 7 6  0 . 4 1  0 . 5 0  0 . 4 5  
. J 1' 
japunica 7 3 2 
(4) (1) (10) (11) (6) (4) l O o 9  (81 (71 - O .  'iiX 
ces ~ l e u r s  etaient 0,51 ; 0,35 et0,34 calculées sur 40 lccus (Second 1987) 
II) LE l'OLYMOHtDWISME COMI'AHE d'O BREVILICULATA ET I>'O. C L A -  
BERRIMA. 
Scloii I1liyl)otlii.sc. dc I'orti.rc.s ( I ' i i i i c ~  doiiic.stic,atiori dit r i z  alric.airi O. 
g1al)or'r'irrici :i ~).ii. t i r  c1 '0.  breviligulala, c.c c,oiiplcb <I'<'sl>i~c.c.s o l l r(. i i r  i hori 
(~\i~iiil'li. i l i ~  ili l'l i;i-c.iicx.s i l i i i  p('iivciit cxistcnr critrc I'aric.<.tr(. (lirc8c.t c t  la l orrri(. 
( loi i i i .~i i~lui~i. .  Noiis e.ri avoiis 6tiidi6, siir i i r i  rioriibrc variable dc loc~is, i i r i  total 
(Ir 1470  1il,iiitcs. rcpr6scvitarit Ics ~>rosl>c(-tioris cl'l'c(.tii6c.s par I'OI<STOM c-t 
l'II< \ I '  111. 1'174 :i 197'1 (di1 Scricgal au T(.tiad c t  cri Tarizariic, Zarribic (.t 
I\~'t>\\,iii,i) c t  i.c.llcs dc I ' l i istit i i t Natiorial dc Gbnétiquc aii Japori, c!ri parti- 
(.iiIici. p~iur  Id ~;ii ir icc, la Sicrra Léoric c t  Ic Nigcria. Lcs arialyscs orit CtC 
clic(.tiibcs siir dcs plaritcs issucs dc grairies récoltées dans les populations 
ii~tiii-c.llcs oii di1 L-liaiiip. Les pcroxydases e t  estérases furent étudiées sur tous 
Ics c;~.liaiitilloiis, riiais iin tota l  de 40 locus furent criblés sur un norribrc 
iiioiridrc dc plaiitcs (voir tableau 9). Dans les cas où peii de plantes furent 
etiidiecs. cllcs étaient reparties entre un maximum d'origines géographiques et 
ecologiqiics difierentes. Dans tous les cas, nous avons distingué, pour O. 
breviligulata, les plantes adventices issues de populations en rizières ou 
jachères de rizières (Ba) de celles échantillonnées dans les mares naturelles 
(Bs). 
A) Diversité totale. 
21 locus sur 40 sont monomorphes (au seuil de fréquence observée 0.95) 
dans les deux espèces. La  diversité génique moyenne apparaît plus importante 
dans les lignées d'O. breviligulata issues des mares naturelles (H = 0.14) que 
dans les lignées récoltées en adventice ou dans les jachères de rizières 
récentes (H = 0.06). L'espèce cultivée a une diversité plus faible (H - 0.03). 
Notons que parmi toutes les analyses effectuées, les figures caracte- 
risant des hétérozygotes n'ont et6 observées qu'exceptionnelleriicrit dafis Ics 
zymogramrnes. II n'est cependant pas possible d'en déduire un poiirccritagc de 
fécondation croisée résiduelle de ces espèces autogames car, 1) la variabil itc 
intra-population est généralement faible (et n'a pas été étudiée cil dc;tdil) c t  
Tableau 9 - Les f réquences d 'é lec t romorphes  observées à 20 l o c u s  parmi l e  
complexe des formes annue l l es  du groupe S a t i v a  en A f r i q u e :  O. ;i;y:rrima (G), 
O.  b r e v i  1 i g u l  a t a  en adven t i ce  (Ba) e t  O. b r e v i l i g u l  a t a  sauvage 
Le nombre de p l a n t e s  sur  l e  nombre de p o p u l a t i o n s  analysées e s t  i n d i q u é  
e n t r e  parenthéses pour chaque locus .  20 a u t r e s  l ocus  o n t  é t é  observés 
monomorphes ( v o i r  Second 1982 pour l e u r  l i s t e  e t  l e  nombre de p l a n t e s  
ana lysées) .  La d i v e r s i t é  génique moyenne H e s t  c a l c u l é e  sur  40 l ocus .  
1 
3 .O1 * L'électromrphe Mdh-A' n'a été 
observé que dans l'échantillon 
~ g d - ~  1 1 (10/10) .84 (12/12) .58 (25/25)  fournit par l ' I N  (101196) en 
-7 
.14 provenance du Camroun. 
3 .16 .28 
2 )  aiiciine étude n'a été effectuée sur le décalage éventuel dans le ternps de 
la floraison et la répartition spatiale des différents génotypes. En tout état de 
cause, le pourcentage d'hétérozygotes observés est largement inférieur à celui 
de 1% trouve dans les populations annuelles d'Asie. (tableau 6 ) .  
IJe nianière remarquable, ce sont les isozymes les plus fréquents chez 
la forriie sauvage que l'on retrouve chez la forme adventice et cultivée (voir 
tableaii 9). En conclusion, s'il y a une réduction importante de diversité liée a 
la dornestication, i l  n'y a pas d'effet de sélection évident. Ce pourrait être 
siriiplement la manifestation d'une réduction importante de l'effectif de 
reproduction au cours du passage de la forme sauvage .à la forme cultivée. 
B) Analyse de la variabilité cachée. 
I I  est certain que la diversité éle~tro~horétique des isozymes ne 
représente qu'une part de la diversité isozymique totale puisqu'une même 
mobilité ( q u i  dépend de la charge électrique de la molécule dans un tampon 
donné mais aussi des interactions de la molécule avec les ions du tampon et 
les mailles du gel) peut être réalisée par différentes structures primaires de 
la protéine enzymatique (Rarnshaw et al. 1979, Iskandar et Bonhomme 1984). 
I I  est connu que la thermosensibilité des isozymes permet de révéler une 
partie de leur variabilité résiduelle ou " cachée ". Une thermosensibilité 
différencielle au niveau des bandes homologues a pu être mise en évidence 
parmi O. breviligulata et les riz cultivés au niveau de 7 locus. Comme cela 
est indiqué dans le tableau 10, une variabilité cachée importante fut mise en 
évidence parmi les échantillons sauvages d'O. breviligulata mais aucune parmi 
O. glaberrima et O. breviligulata adventice. Cela renforcait donc seulement la 
conclusion de l'étude électrophorétique d'une variabilité beaucoup plus impor- 
tante de la forme sauvage par rapport à la forme cultivée. 
Incidemment, un autre résultat est apparu : dans chaque espèce, le 
thermomorphe le plus résistant était toujours le plus fréquent. Plutôt que le 
modèle de stricte neutralité adaptative des isozymes selon Kimura, c'est celui 
des mutations faiblement délétères de Ohta (1973) q u i  semble suggéré dans ce 
cas. On sait cependant que ce dernier modèle s'intègre dans le cadre de 
Tableau 10 : D i s t r i b u t i o n ,  en nombre de 1 i gnées  ana lysées ,  de 27 é l e c t r o -  
theriiioiiiorphes par i i i i  1 es r i z  c u l  t i  vés e t  O. b t l ~ v d i g u P a t a  (Second, 1982) .  
Locus e t  Nombre de l i g n é e s  p a r  groupes ** 
é1 ectrotherniomorphes* 
G Ba B s S 
Mdh-AL62" 32 30 66 40 
Mdh-AL, A2 e t  A356" - - 2 (A2 e t  A3) 1 (A') 
Mdh- B162" 
Mdh- B159" 
Cat-Ai e t  A347" 32 (A1) 30 (A1) 65 (Al) 
Cat-A144" - - 3 
Est- F253" 
Est-F2500 
41 (A1 and A2) 
- 
Pgi-A', A2 e t  A359" 26 (A3) 24 (A3) 25 (A3) 122 (A1 e t  A2) 
Pgi-A2 e t  A456" 6(A2) 6(A2) 2 9 ( A 2 e t  A4) - 
Pgi-A156" - - 9 
Pgi-Al e t  A253" 
- - 4 - 
Pgi-A147" - - 1 - 
* l e s  é lec t ro the rmomorphes  s o n t  symbol i s é s  p a r  1 ' é l e c t r o m o r p h e  e t  l a  
p l u s  f o r t e  tempéra tu re  ( e n  O C )  soutenue pendant 20 mn sans p e r t e  
a p p r é c i a b l e  d ' a c t i v i t é  (Second e t  T r o u s l o t  1980) 
** e n t r e  parenthèses,  1 ' é l e c t r o m o r p h e  c o n s i d é r é ,  s i  ambigu.  G : O. gCcibett i tr in, 
Ba : O .  b t l~v&guLa ta  en  a d v e n t i c e  ; B S  : O. bkev&gu.tata sauvage ; 
S : O .  n d v a .  
I'liypotlibsc de " iiiiitatioiis c t  dérivc au liasard " dc I'évolutiori rriol6c.iilair<. 
diic ;'i Kiiiiiir;i ( 193 3 ) .  
Cl Di versité régionale et écot ypique. 
Noiis l'avons étudiée au niveau de 26 locus (dont 16 polymorphes) qiii 
c-oiiiprenrient la major i te  des locus polymorphes chez 0. brevi l igulata.  
Cependaiit les analyses ayant été réalisées au fur et à rnesure des pros- 
pections, la fiabilité des résultats n'est peut-être pas totale, en particulier 
pour certaines bandes d'estérases (Est-A et F) dont la présence-absence peut 
être influencée par les conditions de culture (Second et Trouslot, 1980a). Les 
résultats présentés sont donc à considérer comme préliminaires dans l 'attente 
d'une analyse plus rigoureuse mais permettent cependant d'avancer quelques 
conclusions. Les échantillons sont classés par pays d'origine et dans certains 
cas par régions. Pour le Sénégal, on distingue ainsi la région Nord, la région 
Orientale et la Casamance. Pour le Mali on distingue du reste du pays la zone 
du delta intérieur du Niger, c'est-à-dire les formes de r iz  " flottantes " et 
" dressées " (Bezançon et al. 1977, 1978). 
Les fréquences d'électromorphes sont présentées indépendamment pour 
O. glaberrima et  les formes adventices et sauvages d'O. breviligulata dans le 
tableau II. L'analyse des distances de Nei entre ces formes et origines 
géographiques par l a  méthode du positionnement mul t id iment ionnel  est 
montrée pour le premier plan sur la figure 11. On remarque que la diversité 
d'O. glaberrirna et d'O. breviligulata adventice se regroupe avec celle d'O. 
breviligulata sauvage originaire des pays sahéliens. Par contre, une séparation 
des échantillons d'O. breviligulata sauvage originaires de Tanzanie, Bostwana, 
Zambie et Côte d'Ivoire apparaît nettement. La divergence maximale est 
atteinte par les échantillons du Botswana et de Tanzanie. Pour plusieurs locus, 
Pox-E, Est-H et 1, Lap-E notamment, un cline semble exister entre l 'Afrique 
de l'Ouest, l 'Afrique Centrale et l 'Afrique de l'Est et Australe. Dans cette 
structure, les deux populations de Zambie apparaissent comme une exception, 
étant intermédiaires entre celles d'Afrique de l'Est e t  de I'Ouest. Ce fait  se 
retrouve au niveau de la  morphologie : les populations de Zambie se 
rattachent plutôt à celles de l 'Afrique de l'Ouest par leur aspect général et 
Tableau 11. Fréquences d 'é lect romorphes à 16 l ocus  polymorphes parmi O. y h b c ~ u h a  ( G ) ,  O .  blrev@uLata 
en advent ice (Ba) e t  O. b&ev&guRdta sauvage (Bs) c lassés  su r  une base rég iona le .  C : rég ion  de l a  
Casamance au Sénégal ; O : rég ion  du Sénégal O r i e n t a l  ; S r ég ion  du F leuve au Sénégal ; M : M a l i ,  en 
dehors des zones inondées par  l e  N i g e r  ; L : rég ion  du de l  t a  i n t é r i e u r  du N ige r  au M a l i  ; 1 : Côte d '  I v o i r e  ; 
H : Bourkina-Fasso ; K : N i g é r i a  ; To : Togo ; T : Tchad ; U : Cameroun ; E : Tanzanie ; Z:Zambie, W :  Botswana. 
Les locus  Pox - C e t  D, Es t  - B, F, G e t  Ca, Lap-A, B, C ,  e t  D o n t  é t é  t rouvés  monomorphes (avec 2 except ions : 
l e s  é l e c t r K r p h e s  Pox -CO en p lace  de C l  et-Pox-D2 en p lace  de Dl o n t  é t é  observés dans l e s  é c h a n t i l l o n s  IB3 
e t  EB 7 ( numéro ta t i onde  1 ' ORSTOM) en p rovenancede Côte d '  I v o i r e  e t  de Tanzanie, respect ivement .  
EST 
- 
6 R 7 * - - + i  
1 1 1 1 .20 .eu 
1 1 1 .48 .52 .O7 .93 
1 1 1 1 .62 .38 1 
1 1 1 1 1 .68 .32 
1 1 1 1 1 1 
1 1 1 1 1 1 
1 1 1 1 .65 .35 1 
1 1 1 1 1 1 
1 1 1 1 1 1 
1 1 1 1 1 1 
1 1 1 1 1 1 
.D . 2 O .98 .O2 1 1 .35 .65 1 
1 1 1 1 1 .93 .O1 
.95 .O5 1 1 1 .90 .IO 1 
.84 .16 .97 -03 .87 .13 1 1 .52 .48 
1 1 1 1 .17 .23 1 
1 1 1 1 1 1 
1 1 1 1 1 .28 .72 
.88 .12 1 1 94 .O6 .88 .12 .O2 .98 
.92 .O8 1 .99 .O1 .87 .13 .60 .34 .M .O1 .99 
1 l 1 1 .en .20 1 
.65 .35 1 .92 .O8 1 .41 .59 1 
1 1 1 1 09.81 .O9 .81 
.98 .O2 1 I 1 1 4 5  .55 
1 1 1 1 1 .20 .en 
10 .90 1 1 1 1 .90 .IO 
5 0  .50 -50 .50 1 1 1 1 
1 1 1 1 1 1 
O O. glaberrima 
a O. breviliqula fa adventice 
O O. breviligulafa sauvage 
F i g .  11 - Pos i t i onnemen t  m u l t i d i m e n t i o n n e l  ( s u r  l a  base des d i s t a n c e s  
g e n é t i q u e s )  de 27 groupes de p l a n t e s  d 'O. g l a b e r r i m a  e t  d'O. b r e v i  1 i g u l  a t a  
sauvage e t  a d v e n t i c e  é t a b l  i s  se lon  1 ' o r i g i n e  géographique e t  ana lysées p o u r  1 a 
f réquence  des é lec t romorphes  à 26 l o c u s  polymorphes (données du t a b l e a u  11 1 .  
La c l a s s i f i c a t i o n  tax inomique  ou éco log ique  e s t  i n d i q u é e  p a r  un symbole. 
Des l e t t r e s  marquent l ' o r i g i n e  géograph ique:  C :  r é g i o n  de l a  Casamance au 
Sénégal ;  0 :  r é g i o n  du Sénégal O r i e n t a l  ; S: r é g i o n  du F leuve  au Sénégal; M :  M a l i  
en dehors  des zones inondées p a r  l e  N ige r ;  L :  r é g i o n  du d e l t a  i n t é r i e u r  du N i g e r  
au M a l i ;  1: Côte d ' I v o i r e ;  H :  Burkina-Faso; K :  N i g é r i a ;  To: Togo; T: Tchad; 
U:Cameroun; E:  Tanzanie;  Z: Zambie; W: Botswana. 
Origine Geno types  
écologique aux locus 
a l les  seulement i 
D i s t r i b u t i o n  des f réquences  d 'é lec t ro rno rphes  aux l o c u s  k t - H  e t  Est-1 
l a b e r r i m a  ( G ) ,  O. b r e v i l i g u l a t a  en a d v e n t i c e  (Ba) e t  O. b r e v i l i q u l a t a  
s u r  une base r é g i o n a l e .  
Chaque l e t t r e  i n d i q u e  une r é g i o n  ou un pays ( v o i r  l e  t a b l e a u  11 1 .  
viguciir alors qiic c.cllcs de Tarizaiiic et dii I\otswaria s'cri distingucrit. ( : c  la i t  
est rciiiarqiiablc c.t rii6ritc.r;iit d'c'trc pr&c.isi. sur un plus lo r t  b<.tiaritilloririagc, 
i i id l l i c~ i i rc i i s c i i~c~~ i t  1x1s disporiiblc ac~tiicllerricrit. 
1111 dspcc-t partic-i i l i i .rcirici it intéressant de la divc.rsit6 r&giorial<. 
c.oric.criic IV polyiiiorpliisiiic des baridcs d'cst6rascs H et I (voir figiirc 12). 
L 'absc i ic~  l'rc;qiicritc de la bande H (éle<:trorriorptie O) <:orrcsporid aii typcb 
drcss6 d'O. glaberrirria alors qiic I'abser~<-c frbqucritc de la baridc I (:ara(.- 
t6risc Ic type flottarit (I\czar~qon et al. 1977). La  pr6scn<.c sirriiiltan6c d c  
bandes H e t  I se rencorltre dans les dcux 6(:otypes. I l r ic variation parall&lc e\t 
observée entre O. glaberrima et O. brevil igulata advcntice pour Ics Srcquen(:cs 
de c-es bandes dans les niêrnes régions. Par contre, parrrii 0. brevil igulata 
sauvage, cette dichotomie apparaît seulement en fonction dc l'origine j;&ogra- 
phique des popiilations. A l'Ouest du lac Tchad, la bande H est parIois absente 
niais la bande I toujoiirs présente. A l'Est du lac Tchad et au Sud, la baridc H 
est toujours présente mais la bande 1 fréquemment absente. En d'autres 
ternies. Iiie au niveau de ces bandes d'estérases, la différenciation regionale 
d'O. breviligulata se retrouve au niveau d'une différenciation écotypique d'O. 
glaberrirna. Par ailleurs, au hi\ali, les populations d'O. brevil igulata advcntice 
" f lottante " du delta du Niger ne sont pas en relation directe avec les 
populations d'O. breviligulata sauvage que I'on trouve a l 'Ouest du I)elta. 
Lin autre aspect de la variabil ité du locus Est-H concerne l 'electro- 
morphe rare Est-H2 que I'on rencontre parmi O. glaberrima e t  O. brevi- 
l igulata adventice du Nigeria et parmi O. brevil igulata sauvage du l a l i .  Ce 
résultat confirme la convergence des fréquences géniques entre forii-ies 
adventices et cultivées mais au contraire l'absence de relation directe entre 
9opulations cultivées et sauvages d'une même région. 
Ces données permettent d'avancer quelques conclusions : 
Alors que les formes adventices ont toujours une grande a f t in i tc  ;i\cc- 
les forrries cultivées dans la mêrne région (indice d'un flux gbriiqiie i i i i p o r t ~ i i t  
entre les deux), il n'en va pas de même des relations entre iori i ics s;iii\;igcs 
et cultivées. La  domestication aurait concerné une vaste zoric (c-onc.cpt dc 
" Non-centre " de Harlan, 1975a), impliquant des forriies sauvages des rcgioiis 
Ouest et Est du lac Tchad, mais la migration des c-iiltivars Ics J parlois 
conduits loin de leur aire d'origine. 
I'ar aillciirs, Ics prospc(.tioris siir Ic tcrrai i i  ont rriontré quc daris Ic delta 
iritbriciir di1 Nigc-r, pr6siiriié par I'ortbrcs (.orriiric Ic c.critrc d'origiric d'O. 
glalwrriiria, sc rc.iic.oiitrcrit dcs popiilatioris adveriti(.cs d'O. breviligulata rriais 
pas dc popiilatioii saiivagc (I\c.z;iriqori c t  Sccond, 'rapport dc prospc(.tion au 
A i  1975). Aii total, Ics r6siiltats <.onfiririerit I'liypottiesc de I'ortcrcs (1950) 
d'iiiic doiiicsticatioii dii r i z  ai'ricairi cri Alr iquc triais pas (:crtairis dc ses d6tails 
tcls qiic soli origiiic dans la région du dclta du Nigcr. Les résultats préscnts 
i i i i l i tc i i t  poiir iiiic doiiicstiçation dans la zone saliélicnnc avec, pcut-Ctrc, urtc 
iriiportariïc particulibrc de la zone du lac Tchad qui apparaît la  jon~it ion 
c i i t rc  dciis aires dc diversité d'O. breviligulata sauvage. 
Dl Origine d'O. bmviligulata adventice. 
Clne situation particiilicrerrient intéressante existe en Afrique de l'Ouest 
où les deux cspèccs cultivées peuvent être renc.ontrées en niélange dans les 
iiiêriies rizières avec des formes adventices d'O. breviligulata. Corrirric nous 
l'a\.oris remarqué au cours de nos prospections, parmi les r i z  à l igulc courte, 
aux ép i l l e t s  hispides, ar is tés e t  égrenant spontanément, rencontrés en 
adventices dans les rizières d'Afr ique de l'Ouest et Centrale jusqu'au Soudan, 
il existe 2 types extrêmes avec des intermédiaires. L'un a des épillets gros et 
allongés avec une arête longue et fo r te  comme l'espèce 0. breviligulata des 
mares teniporaires. L'autre a des épillets plus ronds et plus courts, coninie 0. 
glaberrima, avec une arête plus courte et plus fine. Cc dernier est appclé 
parfois O. stapfii .  Au cours de nos prospections en Afrique de I1c)ucst, la 
forme stapfii  a été rencontrée dans toutes les régions traversécs. parfois en 
mélange avec l 'autre forme d'O. breviligulata adventice (dans le delta du 
Niger, au Mali, en particulier, Bezançon et Second, rapport de rnission 1975). 
Elle est cependant plus fréquente dans les rizières mal cntreteniics ou leiirs 
jachères, en particulier au Tchad et au Cameroun (I3orgel et Sccond. rapport 
de prospection 1977) où de nombreux hybrides 0. sativa X 0. glaberririia oiit 
été également observés et étudiés comme suit : 
104 plantes issues des populations échantillonnées lors de la prospcc-tioii 
ci-dessus ont été mesurées pour 9 caractères et les résultats analyscs sclori la 
technique des composantes principales. Ellcs rcpréscntaicnt des dcsc.cridaric.ci, 
d'hybridation naturelle entre O. sativa et O. glaberrinia (I 'originc Iiybridc ti lt 
coiifirri~ee par l'analyse des isozyrnes), 5 cultivars d'O. glaberrirna, 2 cultivars 
d'O. sativa, 7 populations d'O. breviligulata adventice, dont 3 de type stapfii, 
1 popiilatiori d'O. breviligulata sauvage e t  2 plantes issues d'une hybridation 
iiatiircllc ciitrc O. longistarninata e t  O. sativa ou O. glaberrirna (Second, 
1979). 
La figiirc 13 présente la projection dcs plantes étudiées dans le plan dcs 
ascs 1 e t  I I  doiit la coiriposition principale est la suivante : 
- Axe 1 : (44,189b dc la variabilité) 1 0,85 nombre de racemes secon- 
daires t 0,Yl longueur de la ligule + 0,81 nombre d'épillets t 0,75 poids sec: / 
longueur du cycle t 0,66 hauteur des talles + O,63 longueur des feuillcs 
paniculaires - 0,53 fertilité pollinique - 0,49 longueur des arêtes. 
- Axe 11 : (15,336 de la variabilité) = 0,78 largeur feuille paniculaire - 
0,59 longueur des arêtes - 0,38 longueur de la ligule t 0,36 fertilité pollinique 
+ 0,2S nombre d'épillets. 
dn remarque que la forme stapfii inclut O. glaberrirna mais est plus 
variable, certaines plantes étant intermédiaires entre O. sativa e t  0. glaber- 
rinia (avec, en particulier, un nombre de racèmes secondaires de la panicule 
supérieur à celui d'O. glaberrirna e t  0. breviligulata). Les autres formes d'O. 
breviligulata adventice ne se distinguent pas par contre de la population 
sauvage de la même espèce dans la même région. 
Des données plus complètes sur l'analyse morphologique et sur les 
résultats d'hybridation parmi le complexe des espèces annuelles de riz 
d'origine africaine ont é té  obtenues par Bezançon ( 1982). 
Nous avons vu  d'autre part (tableau 11) que I'analyse électrophorétique 
montre une convergence dans le polymorphisme des populations d'O. brevili- 
yulata adventice et d'O. glaberrirna région par région. La diversité de la 
torme adventice est cependant plus forte que celle de la forme cultivée avec 
des 6lectromorphes qui n'ont jamais é té  observés chez 0. glaberrirna. Ces 
derniers sont, selon les cas, observés parmi O. breviligulata sauvage ou O. 
satiw, ou les deux à la fois. Ces faits fournissent une preuve directe que la 
diversité d'O. breviligulata adventice proviendrait d'introgressions de gènes 
par O. glaberrirna en provenance de deux sources au moins : 
i Oi globerrima 
0i sotivo 
O brevi'guloto adventice 
non stopfii 
~7 stapfii I 
A O breviligulato sauvage 1 
F i g .  13 - Pos i t i onnemen t ,  su r  l e  p r e m i e r  p l a n  d ' u n e  ana l yse  en composantes 
p r i n c i p a l e s ,  de 104 p l a n t e s  mesurées pou r  9 c a r a c t è r e s  morpho -phys io log iques .  
descendances d'hybrides spontanés : : 8* 
* O globerrimo x O. sotivo 
* 
x O Iongistaminota x O. sotivo w 0. 0 
..O u*'. 
Leur  c l a s s i f i c a t i o n  t a x i n o m i q u e  e s t  i n d i q u é e  pa r  un symbole c o n v e n t i o n n e l .  
* . .O' * A ~ B * . m  
O  rq A  
A  
!-,li L p L ! *  0 
AA A O  A  
A  A  
A  * A O  
A  
dB.* 
* *. * * . 1 . 
* 
* * 
* * 
* * .  * .*: * *  
* *.  * *  * 
* 
O  * * 
- O. breviligulata sauvage 
- 0. sa t iw  
Alors que la première source est aisée a admettre, la deuxième 
apparaît plausible compte tenu des descendances d'hybrides 0. sa t iw  X O. 
glaberrirna observés. 
Des plantes d'apparence du type stapfii ont également été observées 
dans une descendance de 4ème génération d'un croisement contrôlé 0. sativa 
X O. glaberrirna a Mishima au Japon. Cependant, l'autofécondation des 
descendances n'avait pas été rigoureusement contrôlée et on ne peut mal- 
heureusement pas exclure des croisements accidentels avec O. breviligulata ou 
0. rufipogon. 
C .  breviligulata ne s'observe pas en adventice en Afrique de l'Est e t  
Australe. Un type particulier d'adventices (formes " Pururé ") a cependant été 
observé dans les îles Pemba e t  Zanzibar de Tanzanie (Miezan et Second, 
rapport de mission 1979). 11 col'ncide avec l'existence (rare) d'O. glaberrirna 
sur ces îles, ressemble au type stapfii d'O. breviligulata adventice mais 
possède une ligule longue. Au niveau des 40 locus enzymatiques analysés, il 
s'apparente uniquement à O. sativa et pourrait en être dérivé, peut-être à la 
suite d'hybridations de types indica et japonica tous deux présents sur ces 
îles. 
En conclusion, même si aucune preuve formelle de l 'évolution des 
formes adventices de r iz  uniquement à part ir  de variétés cultivées n'a encore 
été obtenue, retenons que se rencontrent des formes adventices qui n'ont pas 
de lien direct avec la forme sauvage locale mais au contraire avec la forme 
cultivée. 
Les hypothèses de Nayar (1973) et Portères (1956) n'étaient pas 
exclusives en ce qui concerne I'origine d'O. breviligulata considéré soit dérivé 
des cultivars, soit espèce ancestrale d'O. glaberrirna, respectivement. Toutes 
deux semblent expliquer une part de réal i té au niveau des formes adventices. 
Par extension de I'hyporhèse de Nayar, on peut suggérer que des croisements 
entre les sous-espèces indica et japonica d'O. sativa pourrait être à l 'origine 
de certaines formes adventices à ligule longue. L'application de cette hypo- 
thèse au cas des formes " Pururé " des îles tanzaniennes semble d'autant plus 
justifiée que la diversité particulièrement élevée des cultivars de ces îles 
pourrait inclure des formes " ancestrales " indica et japonica (Chesquière e t  
Second 1983). 
En haut : Comparaison d'une panicule d' O. sativa (courbée) 
et d'O. glaberrima (dressée). 
En bas à qauche : Différentes panicules issues d'un essain 
d'hybridesdO. sativa x 0. glaberrima dans une rizière du 
Tchad (Novembre 1977). 
En bas à droite : Différentes panicules des types "Pururé" 
que l'on trouve en adventice dans les rizières des îles 
tanzaniennes (Zanzibar, Pemba, Décembre 1979). 
III)  LA STHlJCTUHE GENETlQlJE DE L'ESI'ECE O. SATIVA COMPAHEE A 
CELLE D'O. CLABERRIMA. 
A) La diversité génique et la structure génétique. 
L c  polyiiiorpliisiiic d'O. s a t i v a  a é t é  é t u d i é  a u  n i v e a u  d e  4 0  lo(:us s u r  uri 
iioriibrc d c  ligriécs (uiie p l a n t e  r e p r o d u i t e  e n  a u t o f é c o n d a t i o n )  v a r i a n t  d c  4 1  L 
357  se lon  les lociis e t  r e p r é s e n t a n t  pour  la p l u p a r t  c h a c u n e  un c u l t i v a r  
t r a d i t i o r i r i e l .  L a  d i v e r s i t é  g é n i q u e  n i o y c n n c  é t a i t  r c l a t i v c r r i c n t  6lcvC.e 
(H  0.23) n ia i s  lin n o m b r e  n iax imum d e  3 é l e c t r o r n o r p h e s  par  lo<:us é t a i t  
seu le i i i en t  d i s t ingué .  La t h e r n i o s e n s i b i l i t é  d e s  i sozynics  é t u d i é e  i 7 lo<:us s u r  
4 0  pour  122 l i g n é e s  n e  p e r m e t t a i t  p a s  non plus d e  d i s t i n g u e r  plus  d e  3 allèlcs 
?i un seul  locus  a l o r s  q u e  7 a l l è l e s  pouva ien t  ê t r e  d i s t i n g u é s  a u  loc:us Pgi-A 
c h e z  0. brev i l igu la ta .  
L a  d i s t r i b u t i o n  d e  f r é q u e n c e  d e s  v a l e u r s  d e  d i v e r s i t é  g é n i q u e  p a r  locus  
(h) e n t r e  l e s  4 0  l o c u s  m o n t r a i t  un e x c è s  s ign i f ica t i f  d e  locus  a v e c  unc  
d i v e r s i t é  é l e v é e  ( h  d e  l ' o r d r e  d e  0.5) p a r  r a p p o r t  à u n e  d i s t r i b u t i o n  t h é o r i q u e  
c a l c u l é e  d a n s  l e  c a d r e  d e  l ' h y p o t h è s e  n e u t r a l i s t e  e t  é t a i t  l ' i n d i c e  d ' u n e  
h é t é r o g é n é i t é  g é n é t i q u e  d'O. s a t i v a  (Second ,  1982). 
U n e  c o l l e c t i o n  d e  6 0  l i g n é e s  é t u d i é e  pour l e  po lymorphis rne  e n  é l e c t r o -  
p h o r è s e  à 40 l o c u s  e t  la t h e r m o s e n s i b i l i t é  d e s  i s o z y m e s  à 7 l o c u s  f u t  
c o n s t i t u é e .  E l le  se r é p a r t i s s a i t  c o m m e  s u i t  : 41  0. s a t i v a ,  6 0. g l a b e r r i m a ,  
7 0. b r e v i l i g u l a t a  a d v e n t i c e s  e t  6 0. b r e v i l i g u l a t a  s a u v a g e s  r e p r é s e n t a n t  d e s  
o r i g i n e s  (géographique ,  éco log ique ,  c o l l e c t i o n s  d 'o r ig ine)  a u s s i  v a r i é e s  q u e  
possible .  L e u r  v a r i a b i l i t é  f u t  t r a i t é e  p a r  l ' a n a l y s e  f a c t o r i e l l e  d e 5  c o r r e s p o n -  
d a n c e s  ( f i g u r e  14) d o n t  l e s  r é s u l t a t s  s o n t  d é c r i t s  p a r  a i l l e u r s  (Second  19S2). 
Pour  u n e  c o m p a r a i s o n ,  nous  p r é s e n t o n s  s u r  l a  f i g u r e  1 5  l a  d i s t r i b u t i o n  d e  ces 
m ê m e s  l ignées  d a n s  l e  p r e m i e r  plan d ' u n e  a n a l y s e  e n  ' ~ o o r d o n n é e s  p r i n c i p a l e s  
d e s  d i s t a n c e s  d e  N e i  e n t r e  l ignées,  c a l c u l é e s  sur  la b a s e  d e s  riiSriics doririccs. 
On r e m a r q u e  q u e  les deux  d i s t r i b u t i o n s  s o n t  essen t ie l l e r i i en t  idciitiqiics riiais 
l ' a n a l y s e  f a c t o r i e l l e  d e s  c o r r e s p o n d a n c e s  m e t  plus  e n  é v i d c n c e  d c s  c t a t s  d c  
c a r a c t è r e s  d a n s  un c o n t e x t e  inhabi tue l .  C ' e s t  le cas notaiiiriicnt d'iirie ligrii'c 
d'O. b rev i l igu la ta  a d v e n t i c e ,  p r é s e n t a n t  un seul  clec-troiriorplic ind ica  riiais qiii 
se r a p p r o c h e  a ins i  f o r t e m e n t  d e s  v a r i é t é s  d e  ce d e r n i e r  typc .  ("cst aiissi Ic 
cas d e s  v a r i é t é s  qui  a p p a r a i s s e n t  i n t e r m é d i a i r e s  indica- japori ica daiis I 'arial\ .sc 
0. glaberrima i 
0. breviligulafa A 
adventice 
C? brevtligulofo A 
sauvqge 
F i g .  14 - D i s t r i b u t i o n ,  dans l e  p remie r  p l a n  d ' u n e  ana lyse  f a c t o r i e l l e  des 
correspondances, de 60 l i g n é e s  d é c r i t e s  pa r  32 l o c u s  polymorphes c o n s i d é r é s  
comme a u t a n t  de c a r a c t è r e s  avec d i f f é r e n t s  é t a t s  s e l o n  l ' é l e c t r o t h e r m o m o r p h e  
(Second 1  982 1 
a a 
: a  a a 
a a a 
- a a 
La c l  a s s i  f i c a t i o n  t a x i  nomi que ou é c o l o g i q u e  e s t  i n d i q u é e  pa r  un s i g n e  
axe 1 
* 
c o n v e n t i o n n e l .  Parmi 0. s a t i v a ,  u n  c e r c l e  v i d e  i n d i q u e  1  a  r é a c t i o n  n é g a i i  ve au 
phénol  e t  permet une d i s t i n c t i o n  des t y p e s  i n d i c a  e t  j a p o n i c a  b i e n  q u ' i l  y a i t  
-des i n t e r m é d i a i r e s .  
Fiq. 15. Les mêmes données e t  l ignées  que dans l a  f i g u r e  1 4 ,  t r a i t é e s  par 
l ' a n a l y s e  en coordonnées p r inc ipa l e s  des d is tances  de Nei e n t r e  l i gnées .  
i O. glaberrima 
O O. sativa 
A 0. breviligulata 
( adventice ) 
A 0. brevil~gula ta 
( sauvage 
O 17: 
8 O 
&sa 
O . O O - i . 
I I 1 I i 
2 5 50 75 100 
Pourcentage de la ferti l ité pollinique F I  en croisement 
ovec les deux lignées test  Acc. 563 et  Acc. 521 
F i g .  16 - D i s t r i b u t i o n  de 115 l i g n é e s  d'O. s a t i v a  s u r  l a  base de l e u r  f e r t i l i t é  
moyenne en c ro i semen t  avec 2 t e s t e u r s  j a p o n i c a  (axe  h o r i z o n t a l  ) e t  un t e s t e u r  
i n d i c a  (axe v e r t i c a l ) .  
Un c e r c l e  v i d e  i n d i q u e  l a  r é a c t i o n  n é g a t i v e  qu phénol ,  connue pour  ê t r e  
é t r o i t e m e n t  l i é e  à l a  d i f f é r e n c i a t i o n  i n d i c a -  a  on i ca .  Les deux groupes de h u i t  
l i g n é e s  q u i  o n t  é t é  u t i l i s é e s  pour  l a  d é f i n i t i o n  es f o r m u l e s  isozymiques 
- 
%- 
" a n c e s t r a l e s "  i n d i c a  e t  j a p o n i c a  son t  en tou rées .  
w7 - R e p r é s e n t a t i o n  g raph ique  de e q u ~ d i s t a n c e  géné t ique ,  s u r  l a  base 
de l ' é l e c t r o p h o r è s e  d ' isozvmes,  e n t r e  
O l a b e r r i m a .  e t  l e s  formes- a n c e s t r a l e s  
*ndica e t  j a p o n i c a  d é f i n i e s  
dans l e  t e x t e .  
indics 
" a n c e s t r a l "  
japonica 
" a n c e s t r a l "  
fac-torielle des corrcspoiidances alors qu'elles ne le sont pas en terrrie de 
proportiori d'élec.troriiorphes de I'un ou l'autre type. 
8) La relation entre  la  s tér i l i té  pollinique des  hybrides FI c h e z  
CL S t i w  et la différenciation Uidica-japonica. 
De nombreux caractères distinguent les types indica e t  japonica 
(tableau 4, p.30). Parmi ceux-là, la stérilité pollinique des hybrides FI, bien 
que n'ayant pas de relation directe apparente avec cette différenciation (Oka 
19831, semblait présenter un  intérêt particulier pour l'étude des relations 
phylogénétiques, compte tenu du fait qu'une stérilité pollinique corriplète se 
manifeste dans les hybrides O. sativa X 0. glaberrima. 
Utilisant les données de Oka (1958) sur 115 lignées d'O. sativa croisées 
avec 7 variétés tests de la même espèce, nous avons classé ces lignées selon 
leur stérilité en croisement avec les variétés tests les plus discriminantes 
(voir Second 1982). Nous avons obtenu une distribution (figure 16) dans 
laquelle une grande majorité des lignées a une fertilité pollinique de plus de 
5096 avec les deux testeurs et 2 petits groupes ont une réaction extrême : 
très fertiles avec I'un des testeurs et plus de 50% stériles en croisement avec 
l'autre testeur. Nous avons choisi les deux groupes des 8 lignées les plus 
extrêmes q u i  furent analysées pour les 40 locus, côte a côte sur les mêmes 
plaques d'amidon. 11 fut surprenant de constater que tous les allèles fréquents 
chez 0. satiw y étaient retrouvés, les deux groupes apparaissant complé- 
mentaires entre eux. Parmi le groupe japonica, il y avait 5 variétés du Japon, 
1 de Taïwan, 1 de Thaïlande et 1 du  Nord de la Chine. Parmi le groupe 
indica, il y avait 3 variétés d'Indonésie, 3 de Taïwan, 1 de Chine centrale et 1 
des Philippines. 
La composition isozymique de chacun des deux groupes fut donc consi- 
dérée comme représentant les formules " ancestrales " ou " de base " de la 
diversité isozymique d'O. sativa. Le tableau 12 donne pour les 21  loccis les 
plus polymorphes, la liste des électromorphes rencontrés dans les types indica, 
japonica et glaberrirna de riz cultivés et de ceux qui  ont été trouvés dans les 
deux groupes de 8 variétés définis plus haut. Les électromorphes observés 
Tableau 12. Affichés par leur ch i f f re  conventionnel e t  dans l ' o rdre  de 
leurs fréquences décroissantes pour chaque locus, l es  électromorphes qui 
sont fréqueiiiiiient ( >  52 environ) observés dans l e s  t r o i s  types de r i z  
ciil t ivés  pour l es  21  locus les  plus polymorphes. Quand i l  y a ambiguïte 
1 'electrotherinoiiiorphe e s t  indiqué entre  parenthèses. 
Pour l es  types ibrtlicrc e t  jay.~civrica, sont également portés l es  
electroiiiorphes observés dans les  variétés présumées "ancestrales" sur 
la base des relations de s t é r i l i t é  pollinique ( F i g .  14).  
- ~p 
iiitl i c n  .jupuui.icu c-; Yu b e trf i i i iu 
Loci - . - - - .- -- 
ef fec t i f  Hance=trnl" e f f ec t i f  "ancestral " 
Pgd-A 
Cat-A 
Pox- B 
E 
Got-B 
Est- B 
C 
D 
E 
F 
G 
H 
I 
J 
Ca 
Acp-B 
C 
Lap- A 
C 
E 
Pgi-A 
B 
1 - 3 1 e t  3 
1 2 e t  1 
4 e t  3 3 e t  4 
2 2 
1 1 O 
2 e t  O? 1 et O 
2 O 
1 e t  O 1 e t  O 
1 e t  2 1 e t  O 
2 O 2 
O 1 
? * l e t  ?*  
O 2 
2 1 
l e t  2 2 
2 1 
1 O 
? l e t  0 
1 e t  2 l e t  
1 1 e t  2 
1 2 (59") 
2 1 
* superposée mais plus fa ib le  que F2 
étant c-lassés par ordre de leur fréquence relative à chaque locus, on 
reiiiarqiie que les formules dites " ancestrales " ne représentent pas, chez O. 
sativu, le tirage au sort de la formule la plus probable (les électrornorphes 
Est-EL> chez le type japonica et Pgi-l32 chez le type indica ne sont pas les 
plus fréquents rriais on les retrouve seuls dans les formules ancestrales). II 
serait hautement improbable d'observer ces deux formules parfaiterrient 
c-oriipléiiientaires parmi 16 variétés seulement en l'absence d'une structure 
forte. Néanmoins, il serait bien entendu souhaitable de disposer de plus 
i~oiiibrcirses variétés avec des réactions de stéril ité extrêmes pour confirmer 
cc test. Coriipte tenu de notre hypothèse, il se pourrait d'ailleurs que 
l'observation des stérilités polliniques en croisement soit particulièrement 
pert inente pour caractériser la diversi té génétique d'une co l lec t ion de 
variétés. 
I !n  résultat important qui apparaît dans les données du tableau 12 est 
l'équidistance entre les trois formes de r iz cultivé comme indiqué sur la 
figure 17. 
C) Conclusion et interprétation de la structure génétique d'O. satiw. 
La structure génétique observée (figures 14 et  15) renforce singuliere- 
ment l'hypothèse de Portères d'une domestication d'O. glaberrirna indépendam- 
ment d'O. sativu. Par analogie, il apparaît que l'origine d'O. sativu pourrait 
bien être dans la domestication indépendante des types indica et  japonica. 
En effet, la non-influence de la domestication sur la nature des 
isozymes observés (couple O. glaberrirna - 0. breviligulata) d'une part et la 
distance importante des types japonica et  indica d'autre part suggèrent la 
domestication de ces derniers à partir de deux ancêtres sauvages différenciés 
en allopatrie, précédemment à la domestication (Second 1982, 1984~). La 
convergence relative des trois types cultivés avec 0. breviligulata, par 
rapport à la diversité d'O. rufipogon asiatique (beaucoup plus dispersé sur la 
figure 6) suggère de plus que la domestication a eu lieu à partir d'une fornie 
annuelle dont la migration entre les continents a pu durer plus longtemps que 
pour la forme pérenne, dans le cadre du refroidissement et de I'aridification 
~ ~ o i i ~ . o r i i i t a i ~ t r  dii c-liiiiat di1 globe tcrrcstrc depuis la f i r i  de la périodc 
l'crti.iiri* (voir Ir <.liapitre de 11iiitcrpr6tation générale). 
!\il <.oritrairc, tarit daris I'tiypoth&se nionoptiylétiquc, avc<. si.lc(.tiori 
disriiptivc, d r  clka c t  (:t~ang (1962) quc dans I'hypottièsc dc Ctiarig (1976) daris 
I,iqirc*llr Ic typc japonica a pour origine le type tropical indica, on s'attendrait 
i obscrvcr i i i ~ c  striic.tiirc génétique non polarisée ail riivcau isozyrriiquc. 
Sclon <>ka (1983) la différenciation d'après la stéril ité polliriiquc F I  sc 
srrait ar-ciiiiiuléc au cours dc la dornestication et rie serait pas cn relation 
directe avec la d i f fé renc ia t ion indica-japonica. Les résul tats prescrits 
apportent au contraire une preuve indirecte que Ics ancêtres dcs typcs indica 
et japonica actuels auraient été isolés par une barrière de stéril it6 polliniquc 
des hybrides FI ,  peut-être comparable à ce que l'on observe entre O. 
glaberrirna et 0. satiw, bien que les niveaux actuels de steril itc soient 
rnoindres. 
L'énorme diversité - à quelque niveau d'observation que ce soit - d'O. 
sd t iw  par rapport à O. glaberrirna pourrait donc s'interpréter par : 
a) des introgressions réciproques de gènes entre les sous-espèces ances- 
trales indica et japonica. 
b) des introgressions de gènes du r iz  sauvage dans les diffcrentes 
régions où les cultivars furent disséminés. L'introgression de gènes d'O. 
longistaminata par 0. sat iw en Afrique en est un bon exemple 
(Chesquière et Second 1983). 
Si le point b) est bien prouvé, il apparaît dif f ici le de distinguer le point 
a) du point b) par électrophorèse dans la mesure où les isozymes des forrnes 
cultivées se rencontrent identiques chez les formes sauvages. Lcs introgres- 
sions entre types japonica et indica nous semblent cependant avoir joué i i r i  
rôle important dahs l'évolution des r iz  cultivés pour les raisons qiii siii\,ent. 
Bieh que les deux types soient en général cultivés dans des c.liciriips 
différents, on les trouve parfois en mélange (en Afrique notaniriierit ri I'cpoqiie 
actuelle - Chesquière et Second 1953 -1 ou en voisinage iniriicdiat. IJtaiitrc 
part, des variétés des deux types sont fréquemment cultivées par lc iiieiiic 
riziculteur ce qui donne l'occasion de nombreux mélanges accidcritcls. Lc jcii 
de la sélection des semences permet l'évolution de nouvelles varictcs ;i p,irt ii- 
dc descendances hybrides. 
I l r i  c s c i i i ~ l t ~  )drtic.iilii~rc'iiiciit i i i i (~or ta i i t  oii iioiis avofis t lc .  riorrihrc~iix 
iiidic.cb poiir 5iisl)cc'tcr c i i l  1c.I lcs i r i  t rol:rc-ssioris se. t roiivtB tlaiis I c a  (-as tltbs 
\~.iricitc~s dite-s " ()liivi,ilc~s " oit dc " iiioritagiic~ ". ISllcs soiit Irc~c~iic~rrirric~rit cl(. 
t\.pi' j(~poriit'a. ('c tlcriiiiv- c.st c.iilt~vi: soit ri clcs I~titiic1c.s i.l(-v&c.s (.lal>ori, 
('liiiic). suil i'ii . i l t i  tiidc, soit c ' i i  c.«iiditioris pliivialcs (Asil., A l  r i t l i i t~, Arii&ricliic-). 
Li.s \.,II-ictcs de. type1 japotiica soiit dotic. dcpiiis tri.', lor igt (~rr i~s irioiris c-xl>o~'-c.s 
.ILI\ Iiybrid;itioiis ;ivcc- Ic r iz  saiivrigc qiic Ics vari6t6s dc type indica. Noiis 
\oiidrioris i i ioiitrcr i.cpciidaiit qiic, tant aii Japori qii 'ci i t.oriditioris tropic.alt.s, 
1c.s \..ii.ictc;s pliivialcs japotiica pr6scntcrit Ir6qiicrrirricrit dcs rriarqiiciirs (.ara(.tc:- 
ristiqircs dii typc iiidica. 
1) :\il .l;ipoii, iiiic 6tiidc cxtcrisivc dc 281 cultivars riii riivcwii dc 3 lo(.iis 
d'cstcrdscs (Nakagrilira c t  al. 1975) riiontrc que Ics varibtks dc type " irrigue " 
iic prc;srritciit qii'iiri sccil zyiiiograriiinc (correspondant au typc japonica) alors 
quc Ics \.;iri~;tc;s ditcs dc riloritagnc, citltivecs eri coriditioris pliivialcs possbdcrit 
d',iiitrc>s /.!,iiiograiiiiiics avec dcs é l cc t ro r r i ~ r~ l i cs  quc I'ori rcncuntrc pliis 
11-c;qiie~~iiic~it c-hcz lc type indica. Ces dernibres rriontrerit par ail lcurs unc plus 
graridc \ar iabi l i te dii noriibre dc nucléoles que les variétcs irriguées (Oka c t  
Ka3 1955). CC qui les rapproche également du type indica. (:cttc tendance est 
r.orifirrii6e par I'exainen des variétés originaires du Japon parriii la c:ollection 
des " testeurs de Oka ", conservée au NIL, et d'une variété rct:oltéc cn I Y Y  1 
siir Urie pente de colline, près de Xlisliima, et quc nous avons nomrribe 
" Hakone ". Cornrne l'indique le tableau 13, les variétés c.ultiv&cs en condi- 
tioris plci\.iales montrent, par rapport a celles cultivées en condition irriguée. 
plus fréquemment des marqueurs indica tels que la réaction positive ail phénol 
des glurnelles, les électromorphes Cat-Al et Est-El (ce dernier en confir-  
riiation de Nakagahra et al. 1974). Elles ont d'autre part plus fréqueiiinicnt 
été classées dans le  groupe japonica tropical de Oka (1983 : I t r  de c3ka 195s) 
et sont, en moyenne, plus ferti les en croisement avec le testciir 10s ( i i~dica)  
et rrioins ferti les en croisement avec les testeurs 521 et 563 (japonica). Elles 
appartiennent néanmoins " globalement " toutes ail type japonica. 
Ccs faits sont a rapprocher de l'observation peii c.oririuc qiic dcs 
variétés appartenant au type indica se trouvent au Japori c t  sorit rcprcscritcc~s 
notamment par les " r iz  rouges " (Akai-mai) qui coritariiinaiciit Ics popiilatiaii> 
dc r i z  de montagne dans ce pays et possèdent unc capac.ité dc c.oiiipc;titicjri 
elevce (Sakai c t  Suzuki, 1952). Ces varietes prcseritcrit iiiic pr<;doriiiii,iiic~c 
d'élcctromorphes dc type indica (Cat-Al ; Est-C2 ; Est-E2, I.:st-.12 : :\cp-1%2 : 
Tableau 13. D ix  neuf  v a r i é t é s  o r i g i n a i r e s  du Japon, c lassées se lon  l e s  i n d i c a t i o n s  
du Dr. H . I .  Oka d 'après  l e u r  a p t i t u d e  a  ê t r e  c u l t i v é e s  en c o n d i t i o n s  p l u v i a l e s  e t  
exaiiiinées pour p l u s i e u r s  ca rac tè res  en r e l a t i o n  avec l a  d i f f é r e n c i a t i o n  indic .a-  
j t 1 ) .1~11 t  ic,,~ , 
Up : a p t i t u d e  A l a  c u l t u r e  d i t e  de montagne ; 
Ph : r é a c t i o n  au phénol des g l ume l l es  ; C : c l a s s i f i c a t i o n  (Oka 1983 e t  1958) en 
type Jc I ) .~c I I~~" I  tempéré (Tm) e t  Japoni.ca t r o p i c a l  ( T r )  ; 108 : f e r t i l i t é  p o l l i n i q u e  
en croisei i ient avec l e  t e x t e u r  i n d i c a  108 ( % )  ; 521/563 : moyenne de l a  f e r t i l i t é  
p o l l i n i q u e  en cro isement  avec l e s  t e s t e u r s  japunica 521 e t  563 (Y,) ; Cat e t  Es t  : 
électroi i iorphes aux l o c i  Cat-A e t  Est-E, respect ivement .  Un b l anc  s i g n m e  11a6sence 
de donnée. 
Var ié tés  " t e s t e u r s "  
de H. 1. Oka en 
provenance du Japon 
521 K i s s h i n  
545 S h i n r i k i  
546 Ginbozu 
548 Kameji 
552 Aikoku 1 
554 Myojin-mochi 
562 Gun - e i k i  
563 K inosh i  ta-moschi 
564 Nakamura 
565 Tosamoch i 
566 Bozu 5  
571 Mansaku 
501 Urasan 
532 Gaisen 
535 Hirayama 
536 O i ran  
537 K i r i sh ima  
538 Nagaewase 
"Hakone"(vo i r  t e x t e )  + + 1  O 
Up 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
Ph 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
- 
C 
Tm 
Tm 
Tm 
Tm 
Tm 
T r  
Tm 
Tm 
Tm 
108 
2  7  
84 
5  8  
4  9  
29 
4  3  
521/  
563 
99 
6  1  
94 
9  4  
9  4  
92 
~ a t  - 
2  
2  
2  
2  
2  
2  
Es t  -
O 
O 
O 
O 
O 
O 
I'gi-Al ct Pgi-Ii2 i iotai i i i i i~~i i t) .  (:ontrairc.rricrit 5 la rriajorit6 dcs varictcs 
ii~dica, clli.s (.~)ii i l>li\tciit Icwr c.y(.lc daiis Ics c.oriditions dc la (:arriargiie 
(IZ. hl,ii-ic, (.oiiiiii. ocrs.). I'ar aillciirs, I'origiiicb cxactc des variCt6s dc typcb 
plii\.i,il ~iii .lLipoii cst obs(.iirc iriais i l  scriiblc adrriis quc Iciir d6vclopl)crric~rit c=,t 
i.cl,iti\~ciii~~iit rc;(.ciit r t  poiirrait donc Ctrc post6ricur i 1'iritrodiic.tiori cl(- 
\,ii-i6tcs csotiqiics, doiit Ic typc indica, ai l  Japori. ( Icttc introduc.tiori rerriori- 
tci.,iit :i pliis dc dciix sii-c.lcs (Arashi, 1974). 
2) I)c riiêiiic>, les varict6s de typc " Javarii(.a " (Ic groupc " Indo- 
j~poiiic-a " dc t'ortbrcs, 1956 : voir Angladettc, 1965, p. 122) sont souverit 
t.iiltivces cri ïoriditioiis pliiviales et possèdent I'réqucrrinicnt des élc(.tro- 
riioi-plies de type indica bien qu'elles appartiennent globalerricnt au typc 
japonica. Elles présentent, de plus, fréquerrinierit, une boiiric f e r t i l i t é  
polliniqiic cri croiserrient tant avec les variétés indica que japonica (Second, 
IYS2). 
Notons que les variétés de type pluvial possèdent également un enracine- 
rnent adapté à leur écologie représentant une combinaison entre celui des 
variétés indica et japonica typiques (Ahmadi, 1982). 
Parmi les varietes classées intermédiaires sur la figure 14, se trouvent 
des variétés pluviales d'origines diverses ainsi que des variétés de type 
flottant (Second, 1982). Glaszmann (cornm. pers.) signale que les varietes de 
type Aus " de l'lnde sont intermédiaires par leurs isozymes entre les types 
indica et japonica mais présentent en plus un electromorphe Pgi-B3 rare chez 
0. sativa. Cet électromorphe se rencontre chez O. rufipogon et 0. longista- 
minata. Les varietes du groupe Aus " sont semées d 'Avr i l  à Mai sur des sols 
relativement sablonneux et élevés, non inondes pendant les pluies " (k'att, 
1908) et sont donc typiquement de type pluvial. Tant par l'Ouest que par 
l'Est, I'lnde a été en relation privilégiée avec la Chine depuis des millénaires 
et  des introduct ions anciennes de varietes chinoises (japonica) sont 
concevables. II se pourrait que le r iz  sauvage local ait  joue un rôle de 
" pont " entre les types indica et japonica ancestraux séparés probableriient 
par une forte stéril ité des hybrides, d'où la présence des allèles particuliers 
dans ces groupes de variétés (voir la discussion sur la domestication des riz). 
La capacité à créer de nouveaux types varietaux par introgressioii de 
gènes entre les types indica, japonica et glaberrirna en utilisant éventiiel- 
l i>iiiCiit iirw I ' o r~ i i i ~  S L L ~ I V J ~ C  " 110rit " ap})araît donc. c.oirirric iinc voit irriportaritc 
dc s6liv.tioii d c.sl>li)ri.r. 
l i i i  ,littri. groiilw p;irtic.iilii,r dc varictbs proc.tics di1 tyoc jalx~nica par Ic-s 
zyii\ogr,iiiiiiics, iiiais (>r6sciitarit iiric qiialitc dc grain dc type indica, ~ s t  
rcprc;sc>iit6 par (~crtai i ics vari6tés origiriiiircs d'lrari. Elles sont carac.t;risbcs 
par iiii Clci.troiiiorplic rarc Pgi-1\4 (fréqiicnt <:liez 0. ruf'ipoyon) et prCscntcrit 
I 'CIrc.tr t~i i i~~rpl ic Cat-A2 tres Ir6qucnt chez le typc japonica c t  O. rufipoyon d c  
c:liiiic (I'igiirc Y) riiais trbs rare clicz le typc indica e t  O. rufipoyon d'Asie du 
Siid. II cst c-onc.c~ablc qu'elles aient été sélectioririécs dans cet te partic  di^ 
iiioiidc, aii carreloiir de la route de la soie, selon le rnode proposé ci-dessus 
pour l'évolution des variétés " Aus ". La fixation, qui serriblc réalisée daris ces 
varibtés, des qualités de grain appréciées par les peuples Indo-Européens 
(grains loiigs ne collant pas ri la cuisson) sur une base génétique japonica 
d'origine orientale, est un des problèmes irnportant de la sélection de 
nouvelles variétés en Europe. Ces variétés iraniennes pourraient représenter 
des géniteurs utiles pour la sélection de nouvelles variétés européennes. Elles 
présentent malheureusement une stéri l i té élevée en croisement avec certaines 
variétés cultivées en Carnargue. 
En opposition avec l'observation que certains électromorphes caracteris- 
tiques du type indica se rencontrent également chez le type japonica, et 
réciproquement, on note que d'autres electromorphes fréquents sont tota- 
lement absents de I'un des types. Citons par exemple Pgi-Al rencontré 
uniquement chez le type indica et Acp-BI e t  B2 " diagnostiques " des types 
japonica e t  indica, respectivement, mais le tableau 2 suggère plusieurs autres 
cas. L'observation ci-dessus s'explique très simplernent dans la mesure où ces 
électromorphes pouvant être liés à des gènes de stéri l i té (Second et Sano 
19811, ils sont susceptibles d'être éliminés de la descendance des croisements. 
Des croisements contrôlés sont cependant nécessaires pour vérifier si les 
marqueurs considérés sont systématiquement éliminés d'un " fonds " génétique 
indica ou japonica ou si leur absence chez I'un des types est le résultat 
aléatoire d'un processus historique d'introgression (voir travaux de J.L. Pham 
en cours). 
IV) ANALYSE DE L A  DIVERSITE ISOZYMIQUE D U  GROUPE LATIFOLIA. 
L e  m a t é r i e l  é t u d i é  (Second ,  1984a)  c o m p r e n d  144  l ignées ,  c o r r e s p o n d a n t  
à d e s  p l a n t e s  m a i n t e n u e s  v é g é t a t i v e m e n t  e n  s e r r e  et g é n é r a l e m e n t  o b t e n u e s  
p a r  a u t o f é c o n d a t i o n  o u  b o u t u r a g e  d ' u n e  p l a n t e  d a n s  une  a u t r e  c o l l e c t i o n  o u  
r e p r é s e n t a n t  un é c h a n t i l l o n  d e  co l lec t ion .  El les  s o n t  o r i g i n a i r e s  d e s  c o l l e c t i o n s  
d e  l ' Ins t i tu t  N a t i o n a l  d e  G é n é t i q u e  a u  J a p o n  et d e  I'ORSTOivI e t ,  e n  
c o m p l é m e n t ,  d e  c e l l e  d e  I 'IRRI. M a l h e u r e u s e m e n t ,  u n e  s e u l e  l i g n é e  d 'o r ig ine  
p o s s i b l e  c h i n o i s e  é t a i t  d i s p o n i b l e  ; i l  s ' a g i t  d ' u n e  l i g n e e  a n c i e n n e m e n t  
c o n s e r v é e  a u  J a p o n .  S a  s t r u c t u r e  g é n o m i q u e  c o r r e s p o n d  à c e l l e  d'O. l a t i fo l ia  
( C C D D )  et il n ' e s t  p a s  possible  d ' e x c l u r e  une s u b s t i t u t i o n  a c c i d e n t e l l e  e n  
c o u r s  d e  c o n s e r v a t i o n  par  u n e  p l a n t e  d ' o r i g i n e  a m é r i c a i n e  ( S a m p a t h  e t  S u b r a -  
m a n y a m  1966). 
L e s  l ignées  se r é p a r t i s s e n t  d e  l a  m a n i è r e  s u i v a n t e  se lon  l e s  e s p è c e s  
r e c o n n u e s  par  T a t e o k a  (1963) : 0. p u n c t a t a  (15), 0. e i c h i n g e r i  (5), 0. off i-  
c i n a l i s  (70) ,  0. m i n u t a  (131, 0. g r a n d i g l u m i s  (51, 0. a l t a  (3), O. lat i fol ia  (291, 
O. a u s t r a l i e n s i s  (2 ) .  D e  plus, 3 e s p è c e s  i n c e r t a i n e s  é t a i e n t  r e p r é s e n t é e s  : 
O. m a l a n p u z h a e n s i s  ( 11, 0. m a l a b a r e n s i s  ( 1) e t  O. p a m g u a e n s i s  ( 1). 
L ' é t u d e  d e  8 l o c u s  (Mdh-A, B e t  C ; Pgi-A e t  B ; Pgd-B ; Icd-A e t  
Pgni-A) f u t  f a i t e  sur  d e s  e x t r a i t s  d e  co léopt i l es .  U n e  t r è s  g r a n d e  d i v e r s i t é  f u t  
r é v é l é e  m a i s  l e s  f i g u r e s  d e  z y m o g r a m m e s  s o n t  t o u t  à f a i t  c o m p a r a b l e s  e n t r e  
l e s  d e u x  g r o u p e s  S a t i v a  e t  L a t i f o l i a  : m ê m e s  h é t é r o z y g o t i e s  f i x é e s  c h e z  l e s  
d ip lo ïdes  e n t r e  l e s  locus  Mdh-A e t  B e t  Pgi-A et B e n t r e  a u t r e s .  
C o m m e  o n  p e u t  s 'y  a t t e n d r e  p a r m i  ces e s p è c e s  a u t o g a m e s ,  I ' h é t é r o -  
z y g o t i e  v r a i e  e s t  t r è s  r a r e m e n t  o b s e r v é e .  Au c o n t r a i r e ,  les a l l o t é t r a p l o ï d e s  
a p p a r a i s s e n t  a v e c  une  h é t é r o z y g o t i e  f i x é e  qui  se m a n i f e s t e  a t o u s  l e s  l o c u s  
p o l y m o r p h e s  ( v o i r  l e s  z y m o g r a m m e s  d a n s  S e c o n d  e t  T r o u s l o t ,  é d i t i o n  
c o m p l é t é e  a ~ a r a î t r e ) .  L ' o b s e r v a t i o n  d e  I ' h é t é r o z y g o t i e  a p p a r e n t e  p a r  r a p p o r t  
a u x  l o c u s  d é f i n i s  c h e z  l e s  diploïdes,  a v e c  l ' appar i t ion  d e  b a n d e s  h y b r i d e s  pour 
l e s  e n z y m e s  di  o u  m u l t i m é r i q u e s  p e u t  d o n c  ê t r e  u t i l i s é e  pour  d i a g n o s t i q u e r  l e  
n i v e a u  d e  ploïdie  lo rsque  p lus ieurs  locus  s o n t  o b s e r v é s  s i m u l t a n é m e n t .  A n o t e r  
c e p e n d a n t  q u e  p a r m i  l e s  l i g n é e s  a m é r i c a i n e s  e t  l a  l i g n e e  " c h i n o i s e  " 
( p r é s u m é e s  t o u t e s  a l l o t é t r a p l o ï d e s  C C D D ) ,  une  diploïdisat ion a p p a r e n t e  a u  
n i v e a u  d e s  z y m o g r a m m e s  é t a i t  f r é q u e m m e n t  o b s e r v é e .  E l l e  p e u t  ê t r e  
Population d'O. officinalis en forêt de zone montagneuse en 
Inde (Dangs district, Octobre 1984). En haut : totalité de 
la population. En bas : détail des panicules. 
attribiiéc r'i iiric autotétraploïdiscition segrrientaire ou à l 'e f fe t  de gènes de 
régulation repriiiiant les gencs d'un des génômes. Les deux possibilités ne sont 
pas niiitiielleiiicrit cxc.lusivcs daris le niêrric gbnônic rriciis i i r i  phcnorricnc dc 
rcigiildtiori etdit c~crtairiciricrit irripliqiié car un c f f c t  dii stadc dc dévclop- 
pcXriiciit a cti' rciriarqiic : dcs zyiiiograriirries corrcsporidarit ri i i r i  tiorriozygot<. 
oit :i iiii Iictcrozygotc. ctciieiit obscrv6s cii l'oric-tiori di1 stadc dc dcvc.lopp~rric.rit 
dc I,i Icti i l  lc ciii,i lvskc- poiir Ic loc.iis Mdli-l\ c.ticz 0. lalif i l ia. Aiic.iiri v6ri table 
diploïdc II~. I i i t  obsc,i-v; p ~ r i i i i  Ics ligii6c.s ;iiii6ric-;iiiics. 
llii C . L ) I I I ~ ~ I . ~ ~ ~ ~ O I ~  d \ , c ~ .Id hyht6111~1ticliie~ sklr I ~ c ~ r l ~ i c ~ r ,  1'1 ( Id551 l i( d t i o i ~  c'.tdi t 
i-1-iid~ic ILic.ilc pdririi dc.s ~ ~ o i ~ i p l r s c ~ ~  sp6c.iîicl~ics tc.15 c ~ i ~ ,  O. eicliiricleri (gïii0iii(s 
c'c') c t  O. pltrlctata diploïde cXt tetr;iploi'dc (gi.ii8iiioh 1\1\ o ~ i  l\l\C:C:) OII c.ritrcs O. 
officirialis diploïde et O. rrialarripuzliaensis et O. rriinula tctraploi'de5. l'sr 
coritre, il lie seriiblait pas possible de distinguer sur Urie b ~ s c  sirril~lc. Ics trois 
espèces aniericaines retenues par Tateoka (1963). [Je rnêrric, 0. malabarensis 
ne semble pas pouvoir se distinguer d'O. malampuzhaensis et Ci. paraguaensis 
ne se distingue pas des autres espèces américaines. 
Sur la base de ces premiers résultats, 25 lignées furent choisies de 
manière à représenter la diversité isozymique révélée et les origines géogra- 
phiques variées pour les différentes espèces. Neuf locus supplémentaires 
furent étudiés sur cette collection réduite : Adh-A, Pdg-A, Cat-A, TO-A, 
Lap-E, Skd-A, Got-A et C et Gp. 
Pour le calcul des distances génétiques entre lignées et compte tenu du 
fa i t  de leur système de reproduction autogame, les allotétraploïdes étaient 
considérés comme des diploïdes hétérozygotes. Ceci permettait un traitement 
homogène des données mais les distances génétiques impliquant des allotétra- 
ploïdes étaient alors biaisées vers des valeurs plus faibles a cause de 
1' "hetérozygotie fixée" élevée. 
Le  génome D n'est pas connu au niveau diploïde et  aucune lignée 
observée ne semble y correspondre. Les zymogrammes des allotétraploïdes 
BBCC étant généralement une simple combinaison de ceux des diploïdes BB et 
CC, la formule attendue pour le génome DD fut  déduite de la comparaison 
F i g .  18 - Le pos i t i onnemen t  s u r  l e  p remie r  p l a n  d ' u n e  ana lyse  en coordonnées 
p r i n c i p a l e s ,  des d i s t a n c e s  de Nei  su r  17 l ocus ,  de 25 p l a n t e s  r e p r é s e n t a n t  l e  
groupe L a t i f o l  i a  (Second 1984a) .  
L 'appar tenance  aux d i f f é r e n t s  génômes e s t  i n d i q u é e  p a r  l e s  l e t t r e s  
ma juscu les  c o n v e n t i o n n e l l e s .  Pour l e  génome CC,  t r o i s  sous-génômes son t  
i n d i v i d u a l i s é s  ( v o i r  l e  t e x t e ) :  CC1 e t  CC2 pour  0. o f f i c i n a l i s ,  CCei p o u r  
O e i c h i n  e r i .  CC1 r e p r é s e n t e r a i t  l e  génôme a n c e s t r a l  a l o r s  que CC2 e t  CCei 
s e r a i e n t  -+- e r i v é s  d ' i n t r o g r e s s i o n  de gènes du génome BB. La f o r m u l e  isozymique 
du génôme DD e s t  f i c t i v e  e t  d é d u i t e  de l a  comparaison des f o r m u l e s  des génômes 
CC1 e t  CCDD. 
des zyriiograriiriics des génoiries CCDL) e t  CC. Le positionnement rriultidimen- 
tionriel des lignées sur la base de leurs distances génétiques de Nei avec 
toiitcs les aiitres est indiqué pour le prerriier plan sur la figure 18. 
II apparaît que des représentants de chaque génorrie diploïde se trouvent 
sus cstrêriies de la distribution, alors que les allotétr;iploïdcs, rriais aussi les 
diploïdrs, avec- le génorrie CC, sont dans des positions intermédiaires. 
Les diploïdes in te rmédia i res  représentent  0. e ich inger i  (génorne (:(:ci) 
d ' t l f r iq i ic  iiiais aussi uri groupe d'O. officinalis ayant pour origirie l'Indonésie 
et Ics Philippiries. 1)eux groupes distincts d'O. officinalis sont donc rec:onnus 
doiit I'iiri représenterait le génome CC ancestral ( C C ] )  et l 'autre un b '  Jenorrie 
CC ayaiit introgressé des segments chrornosomiques du génorrie I\t\ ( CC2). 
t'arriii Ics lignées allotétraploïdes BBZC, une homogénéité apparaît entre les 
lignées originaires d'Afr ique et d'Inde. Par contre, 0. minuta se distingue de 
ces dcriiiers par des électromorphes différents aux 1oc.u~ Mdh-(1, Cat-A, 
Pgrri-:l. Pgi-,A, Skd-A et Cot-C, soit a 6 des 17 locus. 11 étai t  reniarquable 
que ICS z).iiiograriiines des formes allotétraploïdes H t K C  s'expliquent générale- 
i i i rn t  et siriiplenierit par des combinaisons entre produits des électrorriorphes 
des gc;iioiiies diploïdes t3t3 et CC. Deux exceptions furent cependant notées 
pariiii 0. niinuta : un électrornorphe au locus hldh-C e t  un autre au locus 
Pgi-.-\ n'étaient pas trouvés parmi les forrnes diploïdes. Compte tenu du faible 
écliaritillonnage étudié, il n'est cependant pas possible d'en conclure que ces 
différences proviendraient d'une évolution de ces locus depuis l'événement de 
tétraploïdisation. 
L e  tableau 14 résume les re la t ions  en t re  les groupes de l ignées 
retenues : a) rnoyenne des distances entre lignées et intervalles de variation 
dans les comparaisons lignée a lignée dans e t  entre les groupes ; b) nombre de 
locus sans allèle commun entre les groupes. 11 confirme la représentation de 
la figure 13. 
Le nombre de lignées par groupe est certainement trop faible. Cepen- 
dant, la dernarche utilisée dans l'échantillonnage, avec des analyses préli i i i i- 
naires Y locus sur des nombres plus grands de lignées assure une représen- 
ta t iv i té  de l'ensemble de la collection étudiée. Une proportion rnaximale de 
12 locus sur 17 n'ayant pas d'allèle en commun entre groupes, avec des 
distances de Nei allant jusqu'a 1,37 en moyenne entre les génômes HU et CC1 
sont trouvés. 
Tableau 14  - L a  d i s t r i b u t i o n  des d i s t a n c e s  géné t iques  e n t r e  p l a n t e s  
i n d i v i d u e l l e s  e t  l e  nombre de l o c u s  sans é lec t romorphes  en commun dans l e s  
comparaisons e n t r e  l e s  génômes r e t e n u s  pour  l e  groupe L a t i f o l i a  ( v o i r  l e  
t e x t e  1. 
Sur  l a  d i a g o n a l e  e t  au dessus:  l e s  v a l e u r s  minimum, moyennes e t  maximales 
des d i s t a n c e s  de Ne i  c a l c u l é e s  s u r  17 l o c u s  dans t o u t e s  l e s  combina isons de 
p l a n t e s  2 à 2. Sous l a  d i a g o n a l e  l e  nombre de l o c u s  sans a l l è l e  commun ( p o u r  l e s  
t é t r a p l o ï d e s ,  l e s  l o c u s  homéologues s o n t  c o n s i  dérés  comme un seu l  1  ocus 1 
n :  nombre de p l a n t e s .  
BB CC1 CCei  BEC CCDD EE DD* CC2 
BBCC 
CCei  
6 4 
CCDD 
O I 0.08 O. 3 5  O. 1 3  5 2 O 1 0 . 1 7  0 .63  O. 22  O. 28  0 .71  0.34 ............................................................ --------- ------------------- 
EE 1 - 0 . 4 0  1 0  1 2  1 0  1 0  7 0.08 0 . 4 0  - O. 4 1  
- 0 . 4 4  O. 24 O. 2 8  0 . 7 2  0.94 
0 .64  O. 54 0 .36  0 . 4 6  0.88 0 .94  
* f o m l e  i s o z y m i q u e  présumée ( v o i r  texte) . 
En conclusion : I'examen global du groupe Latifolia montre donc une 
structure en plusieurs génonies de base relativement équidistants (sauf, 
peut-être le génome D, mal connu) et des interactions entre ces génomes sous 
la forme non seulement d'allotétraploïdes mais aussi d'introgressions avec 
l'apparition de génomes intermédiaires. A de rares exceptions près, on note 
l'absence d'évolution des électromorphes entre les allotétraploïdes ou les 
génornes intermédiaires d'une part, et les génomes de base d'autre part. 
I I  se pourrait que ces observations soient a même de faciliter les études 
cytogénétiques. Les incohérences que l'on note dans la littérature (voir Nayar 
1973), concernant les relations entre génomes chez Oryza, pourraient être 
dues non seulement a l'imprécision inhérente à la technique, mais aussi a 
l'existence d'introgressions entre génomes ancestraux. Les introgressions 
récentes entre genomes pourraient également expliquer l'observation de stéri- 
lité des hybrides FI parmi différentes origines géographiques d'O. officinalis 
( H u  et  Chang 1967). 
V) COMPARAISON DE LA STRUCTURE ET DE LA DIVERSITE DES 
GROUPES D'ESPECES SATZVA ET LATZFOLZA. 
A) Présentation des résultats. 
Parmi les 17 locus étudiés dans le groupe Latifolia, tous, sauf TO-A et 
Skh-A, avaient été étudiés dans le groupe Sativa. Une comparaison directe 
entre les deux groupes d'espèces peut donc porter sur 15 locus. 
A f i n  de réduire les possibilités de biais dans la comparaison dues a 
l'inégalité des effectifs observés dans les deux groupes, 26 lignées furent 
choisies au hasard dans le groupe Sativa pour les comparer aux 26 lignées du 
groupe Latifolia (cela modifie en fait très peu la diversité totale du groupe 
Sativa). La comparaison des diversités géniqiies moyennes, distances de N e i  
entre lignées et nombre de locus sans allèle en commun fut effectuée parmi 
ces 5 2  lignées. 
c:oiiiptc terici d u  f a i t  q u e  4 g é n o r n e s  s o n t  d i s t ingués ,  à la rriéïose, d a n s  
le groi ipc La t i fo l ia  e t  un s e u l  d a n s  le g r o u p e  S a t i v a ,  n o u s  n o u s  in té resse ror i s  
par t ic-ul ièrci i icnt  aiix r é s u l t a t s  s u i v a n t s  : 
* D i v e r s i t é  g é n i q u e  rnoyenne  d e s  d e u x  g r o u p e s  c o m p a r e s  (H c a l c u l é  sur  
15 locus) : elle e s t  d e  0 ,32  e t  0 ,45  pour  les g r o u p e s  S a t i w  e t  L a t i f o l i a  
respec t ive i i i en t .  
* D i s t a n c e s  g é n é t i q u e s  m é d i a n e s  p a r m i  t o u t e s  les c o m b i n a i s o n s  d e  
ligiiées c n t r c  g r o u p e s  : e l l e s  s o n t  d e  0 ,39  e t  0 ,51  d a n s  les g r o u p e s  S a t i v a  e t  
L a t i f o l i a  r e s p e c t i v e m e n t .  
D i s t a n c e s  maximales t r o u v é e s  e n t r e  d e u x  l ignées  : e l l e s  s o n t  d e  1,30 
e t  1,32 r e s p e c t i v e m e n t  d a n s  les d e u x  g r o u p e s  e t  c o r r e s p o n d e n t  à d e s  l i g n é e s  
salis a l l è l c  con i inun  à I I  l o c u s  sur  15. C o m m e  nous  l ' avons  vu, d a n s  l e  g r o u p e  
S a t i w ,  c c  s o n t  c e r t a i n e s  d e s  l ignées  a u s t r a l i e n n e s  qui s o n t  les plus d i v e r -  
g e n t e s  a l o r s  q u e  d a n s  le g r o u p e  L a t i f o l i a ,  l e s  g é n ô n i e s  i3 e t  E e t  le g é n o m e  
C 1 s o n t  r e l a t i v e m e n t  é q u i d i s t a n t s .  
+ D i s t a n c e  e n t r e  les d e u x  g r o u p e s  e t  e n t r e  les d i f f é r e n t s  génornes  d e s  
d e u s  g r o u p e s  : c o m p t e  t e n u  d e  la  d i v e r g e n c e  i m p o r t a n t e ,  nous  n e  c o n s i d é r o n s  
ici q u e  les locus  les m o i n s  p o l y m o r p h e s  ( c ' e s t - à - d i r e  les p lus  c o n s e r v a t e u r s )  : 
Adli-A, hfdli-,A, B et C ,  Icd-A, C a t - A  e t  Cp-A,  so i t  7 locus.  L e s  a u t r e s  l o c u s  
s o n t  t r è s  po lymorphes  e t ,  d a n s  le c a d r e  d e  l ' h y p o t h è s e  d ' u n  n o m b r e  inf ini  
d ' a l l è les ,  nous  d e v o n s  c o n s i d é r e r  q u e  t o u t e s  les bandes ,  m ê m e s  h ~ m o l o g u e s ,  
c o r r e s p o n d e n t  à d e s  a l l è l e s  d i f f é r e n t s  e n t r e  les d e u x  groupes .  I I  f a u d r a i t ,  pour  
le vér i f i e r ,  a p p l i q u e r  les d i f f é r e n t e s  t e c h n i q u e s  d e  m i s e  e n  é v i d e n c e  d e  
v a r i a b i l i t é  c a c h é e .  C e l a  s e m b l e  n é a n m o i n s  r a i s o n n a b l e  c o m p t e  t e n u  d e s  
r é s u l t a t s  o b t e n u s  d a n s  d ' a u t r e s  g r o u p e s  b io log iques  ( I skandar  et Bonhomnie ,  
1984). 
La  c o m p a r a i s o n  m o n t r e  q u ' a u c u n  d e s  l o c u s  n ' e s t  f i x é  pour  Ic rriêine 
a l l è l e  d a n s  les d e u x  g r o u p e s  e t  c e c i  r e s t e  vrai  si l e s  4 5  locus ,  q u e  l 'on s a i t  
m a i n t e n a n t  r é v é l e r  c h e z  les r iz ,  s o n t  c o n s i d é r é s  (non publié).  
D a n s  la  c o m p a r a i s o n  g e n o m e  à g é n o m e  e n t r e  g r o u p e s  c e p e n d a n t ,  3, 4 e t  
3 d e s  7 l o c u s  " c o n s e r v a t e u r s  " c o n s i d é r é s  s o n t  p r e s q u e  f i x é s  pour  Ic iiiêiiic 
é l e c t r o m o r p h e  d a n s  l e s  c o m p a r a i s o n s  e n t r e  les g é n o m e s  A A  d ' u n e  p a r t  e t  I\ti, 
C C  e t  EE,  r e s p e c t i v e m e n t ,  d ' a u t r e  par t .  C e  s o n t  l es  s u i v a n t s  : 
A A  vs HH : Adh-A 1, Mah-BI e t  C 1 
A A  vs CC 1 : Adh-A 1, Mdh-A 1 e t  L3 1 ,  Cat-A 1 
A A  vs EE : Mdh-Al e t  BI, Cat-Al 
Pour un parallèle, la comparaison entre génomes BI\, CC1 et EE du 
groupe Latifolia peut être approchée de deux façons : 
1) Les nornbres de locus fixés ou quasiment fixés pour le mêrrie 
électrornorphe s'établissent à 5,4 e t  5 dans les comparaisons BB à CCI, BD à 
EE e t  CC1 à EE, rcspectivernent. 11 y a donc un locus de plus fixé pour le 
iiiêiiie électroniorphe dans la comparaison entre génomes du groupe Latifolia 
par rapport à la comparaison entre génomes des deux groupes. La divergence 
entre ces derniers semble donc bien être supérieure à la divergence dans les 
groupes mais nous arrivons à la limite de résolution de la méthode en 
électrophorèse simple. 
2) Une autre approche possible de la divergence entrc génorncs du 
groupe Latifolia est le dénombrement des locus q u i  apparaissent non dupliqués 
dans les zymogramrnes d'individus allotétraploïdes. Six des 15 locus obscrvés 
apparaissent hornozygotes, tant dans les allotétraploïdes UUCC quc CC»», 
soit un de plus qu'il n'apparaît dans la comparaison directe des gcnorncs t \ I3  ct 
CC1 effectuée ci-dessus. Ce pourrait être l'indice d'une autopolyploïdisation 
segmentaire, à moins qu'il ne s'agisse d'un effet d'échantillonnage. 
Notons que les allotétraploïdes entre les deux groupes d'espèces peu\.cnt 
être obtenus artificiellement (Nayar, 1973) et que la distribution des deus 
groupes est parapatrique en certaines régions mais qu'aucun hybride n i  
allotétraploïde entre groupes n'a jamais é té  observé dans la nature. Daris ces 
conditions, un cas surprenant d'électromorphe rare commun aux deus grocipcs 
apparaît. C'est celui de I'électromorphe Adh-A4. 11 seriible représenter dcus 
sauts de charge par rapport à I 'é lec t r~rnor~he Adh-Al e t  n'a été obscr\.c qiic 
dans les deux espèces parapatriques O. australiensis e t  O. rufipogor~ 
d'Australie appartenant respectivement aux deux groupes d'espèces c-orisidcrcs. 
I I  pourrait être interprété comme un cas d'introgression entrc Ics dciix 
groupes mais sa signification n'est pas claire en I'absencc de tcst dc \,aria- 
bilité cachée. 
1 O0 
8) Conclusions : 
1) Indépendance  g é n é t i q u e  d e s  d e u x  groupes .  
ti ien q u e  la poss ib i l i t c  d ' i n l r o g r e s s i o n  d e  g è n e s  e n t r e  les g r o u p e s  Sativa 
e t  Latifolia n e  puisse ê t r e  e x c l u e ,  ces d e r n i e r s  a p p a r a i s s e n t  c o m m e  g é n é t i q u e -  
iiient indépendants .  Ils se s e r a i e n t  s e p a r é s  a v a n t  q u e  n ' a p p a r a i s s e  la d iver -  
g e n c e  i n t r a g r o u p e ,  m a i s  à u n e  é p o q u e  t r o p  r e c u l é e  pour q u e  nous  puissions e n  
a p p r é c i e r  l e s  d i s t a n c e s  a b s o l u e s  p a r  é l e c t r o p h o r è s e  d ' isozyrnes.  I I  d e v i e n t  a l o r s  
p e r t i n e n t  d e  v é r i f i e r  si le t a u x  d e  f i x a t i o n  a p p a r e n t  d e s  m u t a t i o n s  é l e c t r o -  
p h o r é t i q u e s  e s t  v a r i a b l e  p a r m i  l e s  locus. En f a i t ,  un c o e f f i c i e n t  d e  c o r r é l a t i o n  
s ign i f ica t i f  d e  0 , 5 3  a é t é  t r o u v é  e n t r e  l a  d i v e r s i t é  g é n i q u e  à c h a q u e  locus  d e  
n o s  deux  g r o u p e s  d ' e s p è c e s  ( l e  c o e f f i c i e n t  d e  d i v e r s i t é  é t a i t  h, d é j à  défini) .  I I  
e s t  i n d i c a t e u r  d ' u n  t a u x  d ' é v o l u t i o n  v a r i a b l e  s e l o n  Ics locus ,  conforrrierrient à 
ce q u e  I 'on o b s e r v e  g é n é r a l e m e n t  (Sar ich ,  1974). 
R e t e n o n s  p a r  a i l l e u r s  q u e  l e s  d i s t a n c e s  g é n é t i q u e s  m a x i m a l e s  s o n t  
c o m p a r a b l e s  d a n s  l e s  d e u x  g r o u p e s  bien q u e  les d i s t a n c e s  m o y e n n e s  s o i e n t  
i n f é r i e u r e s  d a n s  le  g r o u p e  Sativa p a r  r a p p o r t  a u  g r o u p e  Latifolia. 
2 )  L a  s t r u c t u r e  b iogéographique  c o m p a r é e .  
L a  d i s t r i b u t i o n  du  g é n o m e  BB e s t  r e s t r e i n t e  à l ' A f r i q u e  e t  i l a d a g a s c a r ,  
c e l l e  d u  g e n o m e  E E  à l ' A u s t r a l i e  e t  c e l l e  du  g e n o m e  C C  est prédominante e n  
Asie. Nous  a v o n s  vu d ' a u t r e  p a r t  q u e  l e  g é n o m e  C C  d 'O.  eichingeri a p p a r a î t  
c o m m e  p u r e m e n t  i n t e r m é d i a i r e  e n t r e  l e s  g é n o m e s  Bti e t  C C 1  e t  n o t é  
l ' a b s e n c e  d ' o r i g i n a l i t é  n o t a b l e  d e s  g é n o m e s  a l l o t é t r a p l o ï d e s  B B C C  p a r  r a p p o r t  
a u x  g é n o m e s  p a r e n t a u x  r e s p e c t i f s .  
L ' o r i g i n e  du  g é n o m e  DD dip lo ïde  p o u r r a i t  ê t r e  l a  f o r m e  chir ioisc  d'O. 
officinalis d o n t  m a l h e u r e u s e m e n t  nous  n e  d i sposons  p a s  d ' e c h a n t i l l o n .  Nous  
a v o n s  pu c e p e n d a n t  o b t e n i r ,  s o u s  f o r m e  d e  feu i l l es ,  iine c o l l e c t i o n  d e  S cctiari- 
t i l lons  d i s t i n c t s  e n  p r o v e n a n c e  d e  l a  p rov ince  d u  K w a n g t u n g  (y coi i ipr is  I ' î lc 
d e  Haïnan) .  C e s  é c h a n t i l l o n s  a p p a r a i s s e n t  d i f f é r e n t s  d e  l e u r s  t i o ~ i i o l o g ~ i c s  
d ' A s i e  du  Sud a u  n iveau  d u  p o l y m o r p h i s m e  f lavonoïque  bien q u e  I'on n c  puisse 
p a s  é t a b l i r  a v e c  c e r t i t u d e  pour  l ' i n s t a n t  l eur  homologie  a v e c  le g6rioiiic 1)1> 
(Ch.  Boye t ,  e n  prépara t ion) .  
I I  s e m b l e  d o n c  r a i s o n n a b l e  d ' a d m e t t r e  q u e  l a  s t r u c t u r e  b i o g é o g r a p h i q u e  
a c t u e l l e m e n t  o b s e r v é e  c o r r e s p o n d  à u n e  p e r t u r b a t i o n  r é c e n t e  d ' u n e  pa léo-  
s t r u c t u r e  d a n s  l a q u e l l e  l a  d i s t r i b u t i o n  d e s  g é n o m e s  BB, C C ,  D D  et E E  é t a i t  
r é d u i t e  r e s p e c t i v e m e n t  à l ' A f r i q u e ,  l 'As ie  du  Sud,  l a  C h i n e  e t  l ' A u s t r a l i e .  
Nous  v e r r o n s  q u e  ce s c h é m a  c a d r e  é g a l e m e n t  b ien  a v e c  l a  d i s t r i b u t i o n  d e s  
a u t r e s  g r o u p e s  d ' e s p è c e s  d l O r y z a  et d e  L e e r s i a .  N o g s  r e t r o u v o n s  d o n c  d a n s  l e  
g r o u p e  L a t i f o l i a  l e s  q u a t r e  z o n e s  d e  d i f f e r e n c i a t i o n  g é o g r a p h i q u e  d é f i n i e s  d a n s  
l ' A n c i e n  Monde  pour le g r o u p e  S a t i w  ( l e s  i n t r o d u c t i o n s  e n  A m é r i q u e  t r o p i c a l e  
a y a n t  été, d a n s  ce s c h é m a ,  r e l a t i v e m e n t  r é c e n t e s ) .  
En ce qui  c o n c e r n e  l e s  r e p r é s e n t a n t s  a u s t r a l i e n s ,  d e s  d e g r é s  d e  d iver -  
g e n c e  c o m p a r a b l e s  a v e c  leurs  h o m o l o g u e s  non  a u s t r a l i e n s  s o n t  o b s e r v é s  d a n s  
l e s  d e u x  groupes .  c o n f o r m é m e n t  à l ' h i s t o i r e  géo log ique  d e  l a  rég ion ,  u n e  
i n t r o d u c t i o n  s i m u l t a n é e  d e s  d e u x  g r o u p e s  e n  A u s t r a l i e  est e n v i s a g e a b l e  et 
sous- tend  l ' h y p o t h è s e  d ' u n e  v i t e s s e  d ' é v o l u t i o n  i s o z y m i q u e  c o n s t a n t e  e n t r e  e u x  
(pour  les locus  homologues) .  N o u s  v e r r o n s  q u ' u n e  i n t r o d u c t i o n  a u  c o u r s  d u  
Miocène ,  il y a u n e  q u i n z a i n e  d e  mi l l ions  d ' a n n é e s ,  c o r r e s p o n d  t a n t  a u x  
d o n n é e s  g é o l o g i q u e s  q u ' a u x  e s t i m a t i o n s  b a s é e s  s u r  1' " h o r l o g e "  é l e c t r o -  
p h o r é t i q u e .  
3) L a  d i f f e r e n c i a t i o n  g é n o m i q u e  c o m p a r é e .  
U n e  d i f f é r e n c e  e s s e n t i e l l e  d a n s  l ' é v o l u t i o n  d e s  g r o u p e s  S a t i v a  e t  
L a t i f o l i a  s e r a i t  d o n c  q u e ,  pour  d e s  t e m p s  d ' i s o l e m e n t  c o m p a r a b l e s ,  il y a u r a i t  
e u  d i f f é r e n c i a r b n  d e s  g é n o m e s  (déf in i s  s u r  l a  b a s e  d e s  a p p a r i e m e n t s  à l a  
m é ï o s e )  d a n s  l 'un d e s  g r o u p e s  m a i s  p a s  d a n s  l ' a u t r e .  O n  p e u t  y voir  u n e  
r e l a t i o n  a v e c  l e s  v a l e u r s  d i f f é r e n t e s  d e s  q u a n t i t é s  d ' A D N  p a r  n o y a u  d ip lo ïde  
(Second ,  1984b) : l e s  O r y z a  o n t  d e s  v a l e u r s  2 C  r e l a t i v e m e n t  f a i b l e s  ( d e  l ' o r d r e  
d e  1 à 2 pg) m a i s  semble-t- i l  plus f a i b l e  p a r m i  l e  g r o u p e  S a t i w  q u e  p a r m i  l e  
g r o u p e  L a t i f o l i a  (vo i r  l e s  d o n n é e s  d e  I y e n g a r  et S e n  1978, c o r r o b o r é e s  p a r  l e s  
o b s e r v a t i o n s  c y t o g é n é t i q u e s  r a p p o r t é e s  d a n s  N a y a r  1973). 
Il se p o u r r a i t  auss i  q u e  l e  s y s t è m e  d e  r e p r o d u c t i o n  a u t o g a m e ,  seu l  
r e n c o n t r é  p a r m i  l e  g r o u p e  L a t i f o l i a  et c o r r e s p o n d a n t  (pour  u n e  a n é m o p h i l e  
p r é s u m é e )  à son  a d a p t a t i o n  p r i m a i r e  sous  f o r ê t ,  f a v o r i s e  l a  d i f f é r e n c i a t i o n  
c h r o m o s o m i q u e  ? 
II sc poiirrait crif in que le gérioirie C (gériorric " pivotal  " dans les 
lor ir i rs tctrclploïdes, rriais éventuellerricnt pour des raisons tiistoriqucs <:onipte 
tcriii dc sa positiori biogéographique) possède certains facteurs qui (:oritrôlerit 
I'apparicriieiit ïhroiiiosorniqiie (Hu 1967). Le  rriodèlc des gènes récessils dc 
regiilcltiori de la synapsis e t  de la  desynapsis connus chez plusieurs plantes 
(Zea, Trit icurn) e t  pci i t -être présents parmi O. officinalis (Shin e t  Katayarria 
1979) poiirrait ê t re évoqué. 
En tout état de cause, la di f férenciat ion en quatre génomes du groupe 
Lat i fol ia,  al l iée i !a r ep rod~c t i on  autoganie, a pu freirier lei; introgressions de 
gèries entre groupes géographiques, mais par contre favoriser l 'apparit ion des 
forrnes allotétraploïdes, suite à l a  perturbation de la  paléodistribution par 
l ' ac t i v i té  Iiuniaine. Les échanges de génomes, en part icul ier €3 et  C entre 
l 'Af r ique e t  l 'Asie sont le  témoin de migrations qui ont probablement existé 
dans le groupe Sativa mais qui ont été absorbées génétiquement par in t ro-  
gression. Deux voies complénientaires s'offrent donc pour expliquer les 
distances génétiques entre les représentants africains e t  asiatiques, plus 
faibles dans le groupe Sativa que dans le groupe Lat i fol ia.  
a) Des différences dans l'établissement de l a  barrière cl imatique a la  
migrat ion des r i z  selon les exigences respectives des espèces considérées : le 
groupe Lat i fol ia est l e  plus ornbrophile, adapté aux lisières de forêts denses, 
alors que le groupe Sativa est plus héliophile, adapté aux savanes ouvertes 
avec des types biologiques pérenne e t  annuel différenciés. L e  prernier est 
donc a p r io r i  plus sensible à une barrière géographique l iée à l 'ar id i f icat ion du 
milieu. 
b) Les introgressions de gènes, suite aux migrations intercontinentales 
provoquées par l'homme, plus rapide dans le  groupe Sativa (sans di f féren- 
ciat ion génomique) que dans le  groupe Latifolia. 
Plante hybride spontanée entre O. longistaminata et 
sativa dans une rizière du Tchad (Novembre 1977). 

DEUXIEME PARTIE 

INTEKt'KETATION DE5 KELATIONS EVOLUTIVES 
CHEZ LE GENRE ORYZA 
1) CADRE GENEKAL DE L'INTERPRETATION. 
A) La systématique phylogénétique. 
Un bon a c c o r d  a é t é  o b s e r v é ,  e n  ce qui  c o n c e r n e  les subdiv i s ions  
t a x i n o m i q u e s  du  g e n r e  O r y z a ,  e n t r e  l e s  d o n n é e s  c l a s s i q u e s  ( sur  la b a s e  d e  la 
s y s t é m a t i q u e  s u r  h e r b i e r  e t  d e s  a n a l y s e s  morpho-physiologiques e t  c y t o g e n e -  
t i q u e s )  e t  c e l l e s  d e  l ' é l e c t r o p h o r è s e  d ' i sozymes .  Au c o n t r a i r e ,  d ' é n o r m e s  
c o n t r a d i c t i o n s  a p p a r a i s s e n t  d a n s  l ' e s t i m a t i o n  d e s  d e g r é s  d e  d i v e r g e n c e  e n t r e  
ces f o r m e s  ( a s p e c t  p h e n e t i q u e )  d ' u n e  p a r t ,  e t  a v e c  les t e m p s  d e  d i v e r g e n c e  
- r e l a t i f s  o u  a b s o l u s  - q u e  l 'on p e u t  e n  d é d u i r e  ( a s p e c t  phylogéné t ique) ,  
d ' a u t r e  p a r t .  P a r  e x e m p l e ,  d a n s  son é t u d e  e n  t a x i n o m i e  n u m é r i q u e  sur  les 
p r o c h e s  p a r e n t s  s a u v a g e s  d ' O .  s a t i v a ,  M o r i s h i m a  ( 1 9 6 9 )  c o n c l u t  à l e u r  
é v o l u t i o n  i n d é p e n d a n t e ,  e n  ~ m é r i q u e ,  As ie  et A f r i q u e  e t  n e  p rend  p a s  e n  
c o n s i d é r a t i o n  0. brev i l igu la ta .  Au c o n t r a i r e ,  l es  d i s t a n c e s  e l e c t r o p h o r e t i q u e s  
m o n t r e n t  q u e  c e t t e  d e r n i è r e  e s p è c e  e s t  b e a u c o u p  plus p r o c h e  du  r i z  c i i l t i \ , e  
a s i a t i q u e  q u e  b e a u c o u p  d e s  f o r m e s  d'O. ruf ipogon,  rnais  p a r  c o n t r e ,  qi ie  l es  
forrries a m é r i c a i n e s  0. ruf ipogon  s o n t  t r è s  vois ines d e  Iciirs tioriiologties 
a s i a t i q u e s  par  r a p p o r t  à la  d i v e r g e n c e  d e s  f o r m e s  a u s t r a l i c n i i c s  et a f r ica i r ics .  
IVtiti.1- .ii'giiiiiciit.ititiii I)ortcBr,i (It)ii(. ~)r i i ic~i l )a lc~rr ic~~~t siir l'titilisritiori rks4 
tiist.iii<x>s c~lcc~li't)1)lit)r(;liiliic-s 1)t)iir ( -s i  iiiiclr (I(ls t ( v ~ ~ ~ l ) s  rc*lriti 1s c l ( *  r l iv(,rg(~~i( (*. 
iiitiiiti.c-i..i c-iisiiilc (liii- It- c.ciliigi1 (ICI ( . c * t t c -  " Iiorlogc. " c~Ic~(-trol)I iorc~tiriu(- 
t-1 I(-<.tiit-i- < . I i i - ~  Ics vc-i.t~l>i.c;s tlt)iiiic*, 1)oiir 1c.s Oryz«, t1t.s vat l  ii~lcltioiis rlc' (Ir i t(3s 
~ ~ ~ ~ i i i ~ ) , i t i I ) l t - s  .ivc~. lc,s cIt) i i i i&t~s (III ~ ~ a l i ~ o c ~ ~ i v i r ~ ~ i i i i c ~ i ~ ~ ~ ~ ~ i t .  I l  i 1) l~ irdît  1111 Iriisc ( ~ I I  
i.t*l.iti\t-iiii-lit (.tiIic;i.i-iit d c  c.orrc~sl>oii<laii(.(~s ciitrc. 1c.s (:l>oclii<.s oii 1c.s ~>ossil>ilitc:s 
k i t -  i i i i~r.1 t itiiih iiitc-rc.oiit i i ici itciI i~s dcz r i z  orit pii (.xistc*r oii Cttrc- siipl>rirri&c~s cbt 
It.5 (y1tjt1ui's ci l .  tli\,c~i'gc~iicx* cst iriiccs ci i trc c s p b ( ~ s  oii scvrii-csoi.c.c*s d10ryzu. 
Lii doiiic~stic~,itit,ii cst i i r i  parlait cxciriplc dch rriodi l ic,s tioris rril>icl(bs <III(% 
pc'ii\t.iit siibir 1. iiiorpliologic ct I'ridriptritiori cc,ologiqiic, toiit dii rrioiris driris 
c-ci.t.iiiics liiiiitcs. Lcs Ctiidcs riiorpliologiqucs nc sorit doric qii'iin bien rriaiivais 
iiidic-.itciii- drs tciiips relatifs d16voliitiori. (:clci serait probablcrricrit rrioiris vrai 
si I'oii poiivait distiiigiier, paririi Ics dill'crcnts crirric.tbrcs rriorptiologiqucis, 
c-cils qiii sorit adaptativciricnt neutres. Eri la i t  Iri syst6rriritiqiic c:lahsiquc 
rccuiipc soiivcnt, iiialgrc dc noiribreuses exceptions - c t  rion des rrioindres - ILI 
pli!~logcribsc ctablic siir la base des " mol6cules inlorrriatives ". 
Les ri iarqueurs isozymiques, dont l ' u t i l i sa t i on  s'est développée en 
biologie des populations depuis les années 60, semblent au contraire généra- 
lenient représenter des variations sélectivement neutres ou accompagnées de 
coefficients de sélection relativement très faibles (concept des mutations 
légèrement déficientes, Ohta 1973) et sont donc utilisables pour les études de 
phylogenèse. Ceci reste malgré tout une hypothèse dont il nous semble 
important de rappeler ic i  les fondements (Kimura 1983). 
BI Les théories sélectionnistes et neutralistes. 
Avec la théorie " synthétique " de l'évolution entre Darwinisme et 
Mendélisme, il semblait acquis que l'évolution progresse sous l 'action de la 
sélection naturelle sur des gènes mendéliens et personne ne sernblait contester 
le fait  que chaque caractère biologique puisse être interprété en ternie 
d'évolution adaptative sous la pression de la sélection natiirelle. /1 la liriiite. 
certains cara<:tères sans rôle apparerit pouvaient représeritcr des reliqiics 
d'une adaptation passée. 
(:'est Iri r6vc;lritioii d'iiric qiiantitd énoririe dc variabilité au riivcaii 
iiioli;c~iilLiirc, ddiis Iri pliipiirt d ~ s  popiilations, qiii jeta Ic doiitc siir c.(lttc* 
c.oiic.i~ptioii. Lcs iiiodi\li.s dc gcn6tiqiic. des populatioiis dc I'époquc, qiii c.ori\i- 
di;r,iii.iit Ics gGiichs c.oiiiirit dcs ciititds séparées, 6taicrit iric.orripatiblcs avec. 
I'id6i. que c.c polyiriorpliisiiic piiissc être rriaintcnu par la sélcc.tion naturcllc 
~011s ~ I I ~ C  ~O~I I IC " baIiiii(,6c " (.ar cela conduirait ;i iin " fardeau génbtiqiic " 
SJIIS c ~ o i i i i ~ i i ~ ~ i e  illcsiirc avci. ICS faits. 
La tliboric " riciitralistc " ou des " rnutations ct  dérive au hasard " fiit 
alors proposéc par Kiiiiura cn 1967 et 1968 puis par King et Jukcs en 1969. 
(Icttc tlicoric adrirct qiie la riiajorité des substitutions nucléotidiques au cours 
de l'cvoliition est Ic résultat d'une fixation au hasard de mutations sélcc- 
tiverncnt nciitres, oii presque neutres, plutôt que de la sélection darwinienne. 
L'accuriiulation de ces " essais ", favorisés par la duplication des gènes, 
aboutirait j. de nouvelles fonctions dans un nouvel environnement, permettant 
une complexification du matériel génétique. Ainsi, le polymorphisme enzy- 
matique représenterait une phase de transition de l'évolution moléculaire, 
maintenue par la balance entre le flux des mutations et leur élimination au 
hasard (Kimura 1983). 
Mise à part l ' interprétation du polymorphisme moléculaire, une diffé- 
rente capitale de concept apparaît. Jusqu'alors, pour la plupart des biologistes 
et encore maintenant pour certains, le taux et la direction de I'évolution sont 
essentiellement déterminés par la sélection, indépendamment des mutations 
(tout du moins de la majorité d'entre elles qui ne modifient pas l'adaptation 
de l ' indiv idu).  Au contrai re,  il devenait concevable que les mutat ions 
elles-mêmes (neutres ou quasiment neutres pour l 'extrême majorité de celles 
qui ne sont pas éliminées) soient à l'origine de I'évolution. La  sélection 
naturelle serait le crible d'une manifestation évolutive de la matière vivante, 
essentiellement fonction du temps et du hasard. 
Le dilemme est cependant loin d'être résolu et, même pour beaucoup de 
ceux qui acceptent la théorie neutraliste au niveau moléculaire, la sélection 
reste le facteur explicatif majeur de I'évolution organismique qui pourrait 
correspondre plus à des modifications dans l'arrangement des gènes et leur 
régulation qu'à I'évolution de nouvelles fonctions moléculaires. La valeur 
explicative du darwinisme au niveau de la macroévolution a cependant 
toujours été contestée, particulièrement pour ceux qui voient l'évolution 
( 'L-  i i ' r l s~  c.i*l>t~iiti,iiit ~ ) ~ i s  I'6ve)Iiitir)ii t i rg~i i is i i i i (~ i ic~ qiii iioiis c.oiic c.rii(- i c  i 
i i i .115 se~i i Ic~i i i t~ i i I  I ' i i i t t ~ r ~ > r ~ t . i I i c ) i i  ( l i t  oe) Iy i i ior l~ l i is i i i (~ i i ~ u I < : ~ - i i I ~ i i r ~ ~  ii Ir; i- 
slx1i.iiirliie-. N t~g l i gc *~ i i i ~  1t. I,iii quc' It-s gi111t-s striic.tiirdiix, sciils <:<~I iar i t i l lor i r~~\  
I I  l e  I I  l s ~ I I I  I I  r c r s c ~ t i t  C I  l r r  l e  l'Xi c-t 
~~1~ob,i1~1c~iiic.ii1 ln~, ic.oiil) i i i t ) i i i s  (Ir ItiZt>N (1ii ~<:rioiii(. c * t  qiic (.c.iix-(,i soiit portes 
siii. ciels ~. l i i -oi~iosc~~iic~s, ICS " ~ 6 I ~ c . t i o i i i i i b t ~ s  " 0111 s o i ~ v ~ i i t  i l ivoqi~b I'obsc*rv;ltiori 
dc 1 > 1 i i ~ i i i i i i i i ~ 1 i c \ s  dc sb l r ( . t io i i  d i l lb rc i i c . i c l l c  cr i t rc  " allozyrrics " poiir 
. i r g i i i ~ ~ ~ ~ ~ t c r  (l\itl r ~ s  dc~rl i i t~rs c>iit 1111 rô l r  adaptatir dirc(.t. 
Lcs " iiciiti-alistcs " oiit alors avan(:6 Ic (:onc.cpt dc I'cntraîncrricnt 
(Hic-li-liiïliiiig) dc g i ~ i c s  iic\utrcs par des gènes adaptatifs qui lcra i t  apparaître 
Ics isoz\iiics c.otiiiiic di.rc+ctciiicnt scler:tionncs. Notons que (.c ptiénomène a 
d 'a i i tdr i t  pli is dc r.liaiic-c dc se présenter que la population (.onsidérée est forrnee 
dc pl~isiciirs l iR~iccs ayaiit d i ~ c r g é  pendant très longtemps dans des milieux 
dilfcrciits. a\.aiit dtC.tr-c rciinies, à l'occasion de l'ouverture de nouvelles 
iiir.tics cr-ologiqiics par cscrriplc. 
Iridcpcndariiiiicrit des considérations basées sut I'éuolution moléculaire, 
uiie d i i lcre i - icc irrip,ortante apparaît en t re  les deux possib i l i tés - valeur 
selcr-tivc dircctc dcs isozyrnes ou leur association chromosomique avec un 
gène sclectionné - en cc qui concerne la divergence des isozymes en fonction 
du tcrnps cntrc des populations génétiquement isolées. S i  les isozymes sont 
soumis à la sélcctiori directe, ils évolueront en fonction de l'environnement. Si 
au contrairc ils sont adaptativement neutres - ou quasiment neutres - leur 
divcrgcncc scra un témoin de l'histoire de la population. 
La <,ontrovcrsc cntrc " neutralistes " et " sélectionnistes " dans I ' inter- 
prctiitiori du polyrriorphisrnc enzymatique n'est pas résolue. On peut résumer 
ILI situation a(.tucllc en remarquant, d'une part, que la théorie neutraliste 
\'est Crigbc sous unc forrnc mathématique faisant partie intégrante dc  la 
gcrictiquc dcs populations (Kirriur'a 1983) e t  d'autre part, que Les séltc-t ion- 
nistes tentent de résoudre le paradoxe du fardeau génétique en invoquant des 
effets épistatiques entre gènes (Ayala, 1983), conduisant a la structuration du 
génome telle que la sélection naturelle agit sur un nombre l imi té d'ensembles 
coadaptés. 
En plus des considérations exposées dans l'introduction, nous adopterons 
le point de vue que les isozymes représentent, généralement, des variations 
neutres ou quasinient neutres pour les raisons suivantes. 
D'une part, les convergences ou divergences isozymiques observées 
entre les formes ou especes d'Oryza considérées s'interprètent de manière 
beaucoup plus satisfaisante en fonction de la paléogéographie, compte tenu 
des relations phylogénétiques probables, qu'en fonction des similarités ou 
dissimilarités d'environnement (mares temporaires versus plaines inondables, 
savarie sèche versus savane humide sur différents continents, etc...). On 
observe par exemple une divergence extrême entre types biologiques annuels 
du groupe Sativa d'origine australienne et non-océanienne mais par contre 
l'absence de diftérenciation nette selon les types biologiques asiatiques. Au 
contraire, les types biologiques africains sont tres différenciés mais parfois 
rencontrés dans le même habitat. Les formes américaines sont par ailleurs 
tres peu différenciées des formes asiatiques bien qu'elles aient développé une 
adaptation à des niches écologiques particulières. 
D'autre part, les observations faites sur une valeur adaptative appa- 
rente tres forte des isozymes (Allard e t  al. 1978, Nevo et al. 1979) ont 
souvent été conduites sur des espèces sauvages de blés, orges ou avoines 
observées en Californie ou au Proche-Orient, c'est-à-dire dans des régions où 
il est particulièrement justifié de penser a une hétérogénéité génétique des 
populations considérées (voir la discussion sur l'origine des blés p.157). 11 se 
pourrait donc que l'on se trouve, dans certains cas, dans la situation type où 
on doit s'attendre a un entraînement des isozymes par des gènes sélectionnés. 
C )  Le concept d'horloge moléculaire. 
Si l e s  i s o z y m e s  s o n t  c o n s i d é r é s  c o m m e  d e s  m a r q u e u r s  g é n é r a l e m e n t  
n e u t r e s ,  i ls p e u v e n t  ê t r e  d e s  t é m o i n s  d e  l ' h i s t o i r e  évo lu t ive .  P l u s i e u r s  condi -  
t i o n s  d o i v e n t  c e p e n d a n t  ê t r e  r e s p e c t é e s  pour  a p p l i q u e r  l e  c o n c e p t  d ' h o r l o g e  
é l e c t r o p h o r é t i q u e .  P a r m i  ce l les - là ,  o n  p e u t  n o t e r  : 
1) L e s  v i t e s s e s  d ' é v o l u t i o n  i s o z y m i q u e  d o i v e n t  ê t r e  c o n s t a n t e s  
p a r m i  l e s  g r o u p e s  c o m p a r é s .  
O n  s a i t  q u e  c e l a  n ' e s t  p a s  v ra i  e n t r e  l e s  locus. C e r t a i n s  l o c u s  f i x e n t  d e s  
m u t a t i o n s  b e a u c o u p  plus r a p i d e m e n t  q u e  d ' a u t r e s .  Nous  a v o n s  e u  c o n f i r m a t i o n  
d e  ce f a i t  d a n s  n o t r e  cas e n  c a l c u l a n t  un c o e f f i c i e n t  d e  c o r r é l a t i o n  s igni-  
f i ca t i f  pour  l a  d i v e r s i t é  d e s  locus  h o m o l o g u e s  c o m p a r é e  e n t r e  l e s  g r o u p e s  
d ' e s p è c e s  Sativa e t  Latifolia. C e t t e  c o r r é l a t i o n  n e  p e u t  p a s  ê t r e  d u e  à u n e  
o r i g i n e  c o m m u n e  r é c e n t e  c a r  n o m b r e  d e  ces l o c u s  n ' o n t  p a s  d ' é l e c t r o m o r p h e s  
e n  c o m m u n .  L e s  d i s t a n c e s  q u e  nous  c o m p a r e r o n s  d o i v e n t  d o n c  ê t r e  é t a b l i e s  
sur  l a  b a s e  d e  locus  homologues.  
L ' i n d i c e  d ' u n  t a u x  d ' évo lu t ion  r e l a t i v e m e n t  c o n s t a n t  e n t r e  g r o u p e s  e s t  
fourn i  par l a  c o m p a r a i s o n  d e s  d i s t a n c e s  e n t r e  l e s  e s p è c e s  d e  c h a c u n  d e s  
g r o u p e s  Sativa e t  Latifolia. L a  c o m p a r a i s o n  a m o n t r é  q u e  s i  a u c u n  l o c u s  n ' e s t  
f i x é  pour  le m ê m e  a l l è l e  d a n s  les d e u x  g r o u p e s ,  c h a c u n e  d e s  e s p e c e s  d ' u n  
g r o u p e  p a r t a g e  le m ê m e  é l e c t r o m o r p h e  q u e  l ' a u t r e  g r o u p e  à un n o m b r e  à peu  
p r è s  c o n s t a n t  d e  locus  ( 3  o u  4 s u r  15). L a  l i m i t e  d e  r é s o l u t i o n  d e  l a  m é t h o d e  
est p r e s q u e  a t t e i n t e  m a i s  il s e m b l e  q u e  si v i t e s s e  différentielle d 'évo lu t ion  
e n t r e  g r o u p e s  il y a, e l l e  r e s t e  d a n s  l e  d o m a i n e  d ' i m p r é c i s i o n  q u e  nous  
a c c o r d o n s  à n o s  e s t i m a t i o n s .  
2) L e s  d i s t a n c e s  i n i t i a l e s  n e  d o i v e n t  p a s  ê t r e  t r o p  i m p o r t a n t e s .  
C o m p t e  t e n u  d e  l ' é n o r m e  v a r i a n c e  d ' é c h a n t i l l o n n a g e  l i é e  a u x  
e s t i m a t i o n s  s u r  un n o m b r e  l i m i t é  d e  locus ,  d e u x  individus pr i s  a u  h a s a r d  d a n s  
une population panmictique théorique très variable peuvent présenter une 
" distance génétique " apparente élevée. Dans le cas réel d'CA rufipogon 
asiatique par exemple, les distances maximales étaient comparables aux 
distances médianes observées entre especes ou formes du groupe Sativa dans 
les comparaisons lignée à lignée. 
Nous introduisons donc un autre postulat dans notre raisonnement. Les 
espèces tendraient, après une longue période d'évolution, vers un polymor- 
phisrne l imité sous l 'effet de la sélection, de la dérive et de la migration 
entre populations. Réciproquement, les especes très diverses pourraient repré- 
senter une hétérogénéité génétique récente due au mélange de populations ou 
semi-espèces préalablement divergentes. 
Dans notre cas, les especes africaines O. longistaminata et 0. brevili- 
gulata pourraient représenter le degré de diversité atteint par une espèce de 
riz occupant une vaste aire géographique, sans barrière géographique stricte a 
la migration (eu égard aux glissements cycliques des zones climatiques) et en 
l'absence de perturbation humaine notable. Nous avons vu que leurs taux 
moyens de diversité génique représentent des valeurs modérées. Réciproque- 
ment, la structure actuelle de l'espèce 0. rufipogon en Asie, avec une 
diversité élevée tant dans chaque forme biologique que dans chaque origine 
géographique, pourrait s'expliquer par la disparition, sous l'influence humaine, 
des barrières reproductives géographiques, écologiques et génétiques au sein 
de l'espèce et ne représenterait donc pas la situation avant la domestication. 
3 )  Les populations ou espèces dont on détermine la divergence ne 
doivent pas échanger de gènes. 
L'examen critique de la distribution des genres de graminées a travers 
le monde montre que la migration trans-océanique ne semble généralement 
pas exister sur de grandes distances (Calyton 1975). Le cas des riz, avec leurs 
gros grains, ne devrait pas pouvoir constituer une exception valable. La 
possibilité du transport à grande distance par les oiseaux migrateurs ne paraît 
pas réaliste. De plus, elle correspondrait plutôt, a priori, à un transport a 
travers les latitudes qu'a travers les longitudes. Enfin, s i  une niche écologique 
est occupée, des intrus auront peu de chance de s'y développer. 
L ' é t u d e  du p a l é o e n v i r o n n e m e n t  n o u s  p e r m e t t r a  d ' é v a l u e r  l e s  d a t e s  
p r o b a b l e s  d e  l ' é t a b l i s s e m e n t  d e s  d i f f é r e n t e s  b a r r i è r e s  (ou coulo i r )  p o u r  l a  
m i g r a t i o n  t e r r e s t r e  d e s  r iz .  N o u s  v e r r o n s  q u e  pour  ces e s p è c e s  t r o p i c a l e s ,  
i n f é o d é e s  à d e s  mi l ieux  humides ,  g é n é r a l e m e n t  d e  b a s  fonds,  d e s  b a r r i è r e s  
s t r i c t e s  o n t  pu e x i s t e r  e n t r e  d i f f é r e n t e s  z o n e s  d e  l 'Anc ien  M o n d e  p e n d a n t  d e s  
mil l ions d ' années .  Au c o n t r a i r e ,  l ' a c t i v i t é  h u m a i n e  a pu c o n s i d é r a b l e m e n t  
p e r t u r b e r  cette d i s t r i b u t i o n  d e  l a  m ê m e  m a n i è r e  q u e  l 'on n o t e  1) d e s  
t r a n s p o r t s  d e  n o m b r e u s e s  e s p è c e s  m é d i t e r r a n é e n n e s  v e r s  l ' A m é r i q u e  o u  
l ' A u s t r a l i e  depuis  l a  co lon isa t ion  o c c i d e n t a l e  (Avenu ,  Aegi lops ,  etc ... ) 2) u n e  
" a f r i c a n i s a t i o n  " d e s  s a v a n e s  d e  l ' A m é r i q u e  t r o p i c a l e  ( P a r s o n s  1970) 3) l a  
r é c e n t e  i n t r o d u c t i o n  d e  l a  p l u p a r t  d e s  e s p è c e s  d e  g r a m i n é e s  du  Sud-Est  
a s i a t i q u e  ( W h y t e  1972) 4) d e s  é c h a n g e s  a p p a r e m m e n t  l i és  a u  c o m m e r c e  e n t r e  
l e s  f l o r e s  g r a m i n é e n n e s  d ' A s i e  e t  d ' A f r i q u e  ( C l a y t o n  1980) etc... 
L ' a p p l i c a t i o n  du  c o n c e p t  d e  l ' h o r l o g e  m o l é c u l a i r e  d a n s  un e n s e m b l e  
auss i  p e r t u r b é  p o u r r a i t  d o n c  a p p a r a î t r e  i n a d a p t é  s ' i l  n 'y  a v a i t  d e  n o m b r e u x  
f r e i n s  a u x  f lux g é n i q u e s  qu i  s o n t  é c o l o g i q u e s  m a i s  s u r t o u t  g é n é t i q u e s  e n t r e  
e n s e m b l e s  r é c e m m e n t  m i s  e n  c o n t a c t  : s t é r i l i t é  e t l o u  m a u v a i s e  p e r f o r m a n c e  
d e s  h y b r i d e s  d u e  à l a  c o a d a p t a t i o n  d e s  s y s t è m e s  géniques.  L e s  f lux  g é n i q u e s  
a u r o n t  c e p e n d a n t  pour  c o n s é q u e n c e  d e  r é d u i r e  l e s  d i s t a n c e s  g é n é t i q u e s  p a r  
r a p p o r t  à celles qui  e x i s t a i e n t  a v a n t  l a  d i spar i t ion  d e s  b a r r i è r e s  à l a  
m i g r a t i o n .  
I I  se p o u r r a i t  c e p e n d a n t  qi ie  d e  n o u v e l l e s  f o r m e s  a p p a r a i s s e n t  à p a r t i r  
d e s  e n s e m b l e s  g é n é t i q u e m e n t  h é t é r o g è n e s  q u e  n o u s  e s t i m o n s  r é c e m m e n t  cons-  
t i t u é s .  Un t e l  s c h é m a  d e  s p e c i a t i o n  p a r  r e c o m b i n a i s o n  ( G r a n t  1971) p o u r r a i t  
p e u t - ê t r e  s ' app l iquer  a u  cas d e s  r i z  s a u v a g e s  a m é r i c a i n s  qui ,  b ien  q u e  n e  
p r é s e n t a n t  p a s  d ' é l e c t r o m o r p h e s  nouveaux ,  p o s s è d e n t  d e s  a s s o c i a t i o n s  géno-  
t y p i q u e s  o r ig ina les .  
En d é f i n i t i v e ,  c ' e s t  l a  v r a i s e m b l a n c e  du s c h é m a  évolu t i f  p roposé ,  
p e r m e t t a n t  d ' o r d o n n e r  d e  f a ç o n  s i m p l e  e t  c o h é r e n t e  a v e c  l e s  d o n n é e s  du  
p a l é o e n v i r o n n e m e n t  l ' o r ig ine  d e  l ' e n s e m b l e  d e  l a  t r i b u  d e s  O r y z é e s  e t  d e  l a  
b i o g é o g r a p h i e  d e s  L e e r s i a  e t  O r y z a  q u i  l e  r e n d r a  plausible  m a l g r é  t o u t e s  l e s  
i n c e r t i t u d e s  s u r  l e s  c o n c e p t s  qui  p e r m e t t e n t  d e  l ' é l a b o r e r .  
II) LE PALEOENVIRONNEMENT TERRESTRE, PARTICULIEREMENT DEPUIS 
LE MIOCENE. 
A) La t e c t o n i q u e  des p l a q u e s  et l e s  données pa léonto log iques .  
L e s  p r o g r è s  d a n s  la c o n n a i s s a n c e  d e  l a  t e c t o n i q u e  d e s  p l a q u e s  d u r a n t  l e s  
v ing t  d e r n i è r e s  a n n é e s  o n t  é t é  t e l s  q u e  l a  p a l é o g é o g r a p h i e  du  g l o b e  n e  p e u t  
ê t r e  e n v i s a g é e  q u ' i  sa l u m i è r e .  C e l a  p e r m e t  u n e  i n t e r p r é t a t i o n  n o u v e l l e  d e  la 
d i s t r i b u t i o n  a c t u e l l e  d e s  ê t r e s  vivants .  
L e s  d e u x  s u p e r c o n t i n e n t s ,  L a u r a s i e  ( A m é r i q u e  d u  Nord,  G r o e n l a n d  e t  
Euras ie )  e t  G o n d w a n a  ( A m é r i q u e  du Sud,  Afr ique ,  Arab ie ,  M a d a g a s c a r ,  Inde,  
A u s t r a l i e ,  Nouve l le  Guinée ,  Nouve l le  Z é l a n d e  e t  A n t a r c t i q u e )  se s é p a r è r e n t  a u  
d é b u t  du  J u r a s s i q u e ,  il y a 180  Ma (mi l l ions  d ' a n n é e s )  e n v i r o n ,  p a r  l ' o u v e r t u r e  
d e  l ' o c é a n  A t l a n t i q u e  e n t r e  l ' A f r i q u e  e t  l ' A m é r i q u e  du Nord.  L e  G o n d w a n a ,  
q u i  n o u s  i n t é r e s s e  i c i  plus  p a r t i c u l i è r e m e n t ,  puisqu ' i l  e s t  c o n s i d é r é ,  s u r  la b a s e  
d e  l e u r  d i s t r i b u t i o n  u n i q u e m e n t ,  c o m m e  l e  l ieu d ' o r i g i n e  d e s  g r a m i n é e s  
( C l a y t o n  19751, c o m m e n ç a  à se f r a c t u r e r  l u i - m ê m e  à 140 Ma. L a  f i g u r e  19 
m o n t r e  u n e  v u e  d u  m o n d e  à 100 Ma. L ' Inde,  M a d a g a s c a r  e t  l ' A f r i q u e  se s o n t  
s é p a r é e s .  L ' Inde  va t r a v e r s e r  l ' é q u a t e u r  e n  r e m o n t a n t  v e r s  l e  N o r d  ( P a t r i a t  e t  
a l .  1982). La co l l i s ion  e n t r e  l ' A f r i q u e  e t  l ' E u r a s i e  d a n s  l a  rég ion  m é d i t e r -  
r a n é e n n e  v a  d é b u t e r  à 8 0  Ma. L ' A u s t r a l a s i e  v a  se s é p a r e r  d e  l ' A n t a r c t i q u e  à 
5 5  Ma. L e s  c o n t a c t s  d e  s u r f a c e  e n t r e  l ' Inde  e t  l ' E u r a s i e  s e r o n t  é t a b l i s  à 
40  \ \ a  a l o r s  q u e  l ' A u s t r a l a s i e  p r o g r e s s e r a  à son  t o u r  v e r s  le Nord. L a  
f i g u r e  20 m o n t r e  une  vue  du m o n d e  à 20 Ma. El le  r e s s e m b l e  d é j à  b e a u c o u p  à 
u n e  c a r t e  a c t u e l l e  m a i s  l ' H i m a l a y a  n ' e s t  p a s  e n c o r e  f o r m e .  L ' A u s t r a l a s i e  
s ' a p p r o c h e  d e  l 'As ie  m a i s  la  col l is ion n 'a  p a s  e n c o r e  e u  l ieu ( A u d l e y - C h a r l e s  
e t  a l .  1981) ; e l l e  i n t e r v i e n d r a  a u  mi l ieu  d u  Miocène  c ' e s t - à - d i r e  a 15 Ma. L e  
t a b l e a u  15 d o n n e  un r e p é r a g e  d a n s  le t e m p s  d e s  p r inc ipaux  m o u v e m e n t s  
c o n t i n e n t a u x  i m p o r t a n t s  d u  po in t  d e  v u e  b iogéographique  depuis  l e  J u r a s s i q u e .  
C e s  d o n n é e s  d e  la géo log ie  nous  ind iquent  l e s  g r a n d e s  l ignes  d e s  
poss ib i l i t és  d e  m i g r a t i o n  d ' o r g a n i s m e s  t e r r e s t r e s  e n t r e  l e s  c o n t i n e n t s  m a i s  n e  
nous  e n  d o n n e  p a s  d e  preuve .  Nous  a v o n s  d e u x  t é m o i n s  d e  ces m i g r a t i o n s  : l e s  
foss i l cs  e t  les g é n o m e s .  L ' u t i l i s a t i o n  d e  ces d e r n i e r s  pour  l e s  r e c o n s t i t u t i o n s  
pa léonto log iques  n ' en  e s t  q u ' a  ses b a l b u t i e m e n t s  e t  d o i t  s ' a p p u y e r  s u r  l e s  
f o s s i l c s  p o u r  d é m o n t r e r  ses p o t e n t i a l i t é s .  M a l h e u r e u s e m e n t ,  e n  ce q u i  
l 6  Tableau 15. P r i nc i paux  mouvements con t i nen taux  impo r t an t s  
du p o i n t  de vue b iogeographique depuis  l e  Jurass ique.  
6 - Emergence de 1 ' Himalaya aux a l  t i- 
8 tudes p resen tes  - Reunion t e r r e s t r e  des Ameriques du Nord e t  du Sud 
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avec l a  Lau ras i e  
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O e t  de l ' A f r i q u e  
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Pleistocène 
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19. R e c o n s t i t u t i o n  d 'une  c a r t e  des pa léocon t inen ts ,  il y a 100 m i l l i o n s  ?- annees-mil i e u  du Crétacé - (d 'apres Smith and B r i den  1977). 
20. R e c o n s t i t u t i o n  d 'une c a r t e  des pa l éocon t i nen t s  il y a 20 m i l l i o n s  F annees - Debut du Miocène, Cenozoïque - ( i b i d ) .  
'uncerne les graminées, la détermination des fossiles (macrofossiles ou pollen) 
reste très dif f ici le et nous serons obligés de nous adresser à d'autres groupes 
de végétaux (voir en particulier Raven et Axelrod, 1974), mais bien souvent 
aux mammifères, pour démontrer à quelles périodes les migrations étaient 
possibles ou interrompues. 
Durant la plus grande partie, sinon toute la période Tertiaire (65 a 
2 Ma), l'Amérique du Sud était une île. Son isolement se termina environ a 
3 Ma quand l'isthme de Panama réunit les deux Amériques. L'échange de 
faune et de flore le long du couloir andin entre l'Amérique du Nord et du Sud 
était alors bien établi (Marshall et al. 1979). 
En ce qui concerne les échanges entre l 'Afrique et l'Eurasie, les 
données concernant les fossiles de Mammifères indiquent une longue période 
d'isolement durant IIEocène, qui f i t  suite a une période temporaire d'échange 
durant le Paléocène, c'est-à-dire suite à la collision dans la région méditer- 
ranéenne vers 80-60 Ma. L'endémisme de la faune africaine de mammifères 
diminuera pendant l'Oligocène et le Miocène pour atteindre un minimum 
durant le Pliocène. Les routes les plus fréquentées semblent avoir été via 
l'Asie et I'lnde. II y avait probablement encore une voie a travers le Sud de la 
péninsule Arabique vers I'lnde jusqu'au début du Pléistocène. On retrouvera le 
niveau d'endémisme d'origine au cours du Pleistocene et les raisons doivent 
bien sûr être recherchées non dans l'isolement géographique mais plutôt dans 
la barrière climatique du Sahara (Cooke 1972, Coryndon et Savage 1973). 
D'un intérêt particulier pour nous est l'observation que les représen- 
tants actuels des rongeurs arrivés au Maghreb au cours du h4iocène en 
provenance de l'Asie sont caractéristiques pour la plupart des zones arides et 
semi-arides. Le net endémisme des rongeurs du Maghreb a cette époque 
implique d'autre part un isolement relatif plutôt que des migrations impor- 
tantes (Jaeger 1975). Des données variées montrent que les conditions 
désertiques au niveau du Sahara actuel sont apparues durant le début du 
Pliocène, soit vers 5 Ma (Maley 1980). Les premiers représentants du genre 
Mus d'origine asiatique en Afrique datent de 3 Ma, en Afrique du Nord aussi 
bien qu'au Sud du Sahara (in Bonhomme et al. 1984). 
Nous entrevoyons donc une longue histoire d'échanges et d'isolement 
successifs entre l 'Afrique et l'Eurasie. Ces échanges ont eu lieu, selon les 
espèces, daris l'un ou l 'autre sens. L'évolution du climat dans la région 
riiéditerranéenne implique, pour les végétaux, que les migrations ont été 
iriterroriipues plus ou inoins tôt, depuis le Miocène, selon qu'il s'agit d'espèces 
inféodées aux forêts, aux savanes humides ou aux savanes sèches ou arides. 
La formation de la chaîne himalayenne a son origine dans la collision de 
l'Inde et de l'Eurasie. II semble que la chaîne ait été complétée entre le 
hlioc.ène et le Pliocène mais, même à la f in du Tertiaire, le plateau n'était 
pas i plus de lOOOm d'altitude et n'était pas une barrière importante à la 
niigration des faunes si l 'on en juge par les fossiles du cheval à trois doigts 
(Hipparion) récernrnent découverts. L'Himalaya est considéré n'avoir atteint 
les hauteurs qu'on lui connaît qu'à la f in du Pléistocène, occasionnant un 
changernent important du climat en perturbant la circulation de la mousson 
humide et chaude, d'où la désertification de l'Asie Centrale (Liu et Ding 
1984, \Vhyte 1983). 
Une des plus classiques frontières biogéographiques est la ligne de 
U'allace qui traverse l'archipel indonésien et marque la rencontre de faunes 
essentiellement asiatique et australienne. Bien que d'abord repérée par les 
zoologistes, elle est reconnue également pour de nombreux groupes de plantes, 
en particulier pour les Palmacées (Dransfield, 1981, voir Cl i f ford and Simon 
1981). Géologiquement, la collision dans la région de la Nouvelle Guinée et 
des îles Célèbes est datée à 15 Ma et semble impliquer une communication 
terrestre avec le continent à la même époque (Audley-Charles 1981). Des 
zoologistes envisagent que la fermeture du fossé entre les plaques d'origine 
laurasienne et gondwanienne au cours du ~ i o c è n e  aurait donné ternporaire- 
ment une dimension continentale à cette région d'où seraient originaires 
certaines familles d'oiseaux et le genre Rattus. Ces groupes se seraient 
ensuite diversifiés en fonction de la complexité de I'evolution topographique 
de la région (The Earl of Cranbrook 1981). 
L'Amérique du Sud était  en contact physique émergé avec l'Australie 
jusqu'a 60-70 Ma par la voie de l'antarctique tempéré, alors que les possi- 
b i l i t és  d'échanges entre l 'Amér ique du Nord e t  l 'Eurasie par l a  voie 
Béringienne ont existées jusqu'au Pléistocène (Aigner 1984) bien qu'a travers 
des climats de plus en plus impropres à la migration des plantes. 
B) Les paléoclimats. 
A la différence des gros mammifères dont la migration peut se dérouler 
à travers des terrains e t  des climats for t  différents (le cas des éléphantides 
du Pléistocène que l'on rencontre en Afrique, Europe, Asie, Amérique du Nord 
e t  du Sud, et jusqu'en Nouvelle Guinée est exemplaire), les barrières écolo- 
giques sont beaucoup plus importantes pour les plantes. Dans le cas des r i z  
inféodés aux zones humides, en climat tropical ou subtropical, il semble que 
les barrières climatiques soient déterminantes. 
Les conditions très chaudes e t  humides qui apparemment caractérisent 
les latitudes en dessous de 45" jusqu'à la f in  de I'Eocène se sont modifiées 
durant la première moit ié de l'Oligocène pour ressembler plus aux conditions 
climatiques présentes. 
L'augmentation du gradient de température entre I'Equateur et le Pôle 
Sud, c'est-à-dire avec l'Antarctique, dès 30 Ma, au cours de l'Oligocène (Kerr 
19Y4), engendre une accélération de la circulation atmosphérique et I'établis- 
sement de zones désertiques. L'aridi té de la partie Nord de l 'Australie serait 
apparue au bliocène avec le développement de zones ouvertes, occupées par 
des graminees (Kemp 1978). Au contraire, il ne semble pas que la forêt 
pluviale du Sunda (le terr i toire correspondant à la plaque de l 'Asie du Sud-Est 
depuis l ' isthme de Kra) a i t  jamais connu de période de sécheresse susceptible 
de la faire disparaître, bien que des zones de savanes aient existé (W'alker 
1952). Au cours du maximum des glaciations, quand le niveau des mers était 
au plus bas, la plaque du Sunda était  largement émergée et les îles par 
conséquent alors continentales, sans barrière géographique à la migration des 
plantes, en direction ou en provenance de l 'Asie du Sud. 
En Chine, se surajoutant  aux var iat ions c l imat iques du globe, 
l'émergence du plateau du Tibet jusqu'à 3000m d'altitude au milieu du 
Pléistocène, a entraîné une déflexion des vents d'Ouest d'altitude en deux 
branches Nord et Sud durant une partie de l'année, provoquant des saisons 
très contrastées avec des hivers froids e t  secs et des étés chauds et humides 
(Barry e t  Chorley 1971) propices à des plantes comme le r i z  à des latitudes 
relativement élevées. L'accumulation du loess pendant les épisodes froids et 
de latéri te pendant les épisodes chauds témoigne de nombreuses fluctuations 
climatiques au cours du Quaternaire (Liu e t  Ding 1984). 
Les températures en Asie du Sud-Est (y compris la Chine) ont &té 
abaissées en moyenne de 7 à 10°C à la f in  du Pliocène par rapport à celles du 
Miocene. Durant la dernière période glaciaire, les températures dans l'Est de 
la Chine ont peut-être été de 8°C plus basses qu'à présent mais I'extension 
des glaciers ne semble pas avoir atteint cette région. Durant le Pléistocène, 
les monts Quinling s'élevaient à leur altitude actuelle et constituaient une 
barrière pour la mousson du Sud et pour les vents froids de Sibérie du Nord. 
Les Quinling représentent ainsi une frontière naturelle entre le Nord devenu 
plus froid et plus sec et le Sud (y coiripris tout le bassin du Yangtze) devenu 
plus chaud et plus humide (Hsu, 1984). 
La présence ancienne du r iz  sauvage en Chine dans des régions où il a 
actuellement disparu, probablement sous l'influence de l'homme, est attestée 
par les livres anciens jusqu'au IOème siècle dans le bassin du Yangtze et 
jusque dans le bassin du Houang-Ho (Fleuve Jaune, HO 1969). 
En Inde, l 'aridité du climat s'accentue pendant et après le Miocène 
(Axelrod 1979) avec la disparition de la mer Tethys, l'augmentation, qui en 
découla, de la masse continentale et la modification du régime des moussons 
due à l'élévation de l'Himalaya. Cependant, la forêt semble avoir occupé une 
part très importante du continent indien avant l'extension de l'agriculture. 
Réciproquement, l'étendue du couvert de graminées et de savane était moins 
important. II y aurait eu peu d'espèces de graminées en forêt avant I'exten- 
sion du peuplement humain. Les Oryzées représenteraient néanmoins une des 
exceptions (Whyte 1951). 
En Afrique, à la suite de la fermeture de la mer Tethys au début du 
Miocène et donc d'une diminution d'humidité pour la région méditerranéenne 
et l'Asie du Sud-Ouest, de grandes différences climatiques régionales sur- 
viennent. Les anciens écosystèmes stables se réduisent et sont remplacés par 
de nouveaux qui se diversifient en fonction de larges bandes climatiques 
devenant progressivement de plus en plus arides (Axelrod et Raven 1978). 
Parmi les causes de ces modifications, il faut également tenir compte du 
refroidissement général du globe avec la  première glaciat ion dans 
l'hémisphère Nord à la f in du Miocène qui entraîna des modifications impor- 
tantes des courants aériens. Notons que la flore de la partie Nord du Sahara 
est d 'or ig ine en grande par t i e  Eurasiat ique e t  témoigne des échanges 
importants qui ont eu lieu au cours du Miocène et ultérieurement (Maley 
1980). 
En Europe occidentale du Sud, la faune du Miocène supérieur qui a été 
cwriiparée i celle qui v i t  de nos jours en Indo-Malaisie révèle un couvert 
forestier important avec un cl imat chaud e t  relativement hurnide. Vers la f i n  
de cct te période (8 j. 5 Ma) le  changement de faune indique la transition vers 
i l r i  habitat plus oiivcrt, savane boisée (Bouvrain e t  de Bonis 1984, Bessedik et 
al. 19Y4). 
l lr ie riieiition particulière est à fa i re du cl imat méditerranéen qui 
prévaiit actuellerrient dans le " corridor " qui réunit l 'Af r ique à l'Eurasie. Ce 
type dc clirriat caractérisé par des étés chauds avec les pluies concentrées sur 
les aiitres saisons cst un cas particulier que l 'on rencontre à la frange des 
irifliicrices tenipérées et tropicales, sur le côté Ouest de tous les continents 
aiix latitudes correspondantes (actuellement, 30 à 35"). 
S i  la flore riléditerranéenne doit êt re relativement ancienne et remonter 
ail riioins ail hiiocène moyen (Quezel 1978), la veg6tation e t  le cl imat 
riicditerrancen en Eiirope se seraient installés vers 2 ou 3 Ma (Suc: 1984). II 
est intéressant de noter que ce cl imat s'étend de nos jours tout autour de la 
rner Aléditerranée seulement grâce à l'influence de cet te dernière qui ne 
représente pas une barrière aux vents mais au contraire les recharge d'humi- 
dité. Pendant les périodes de dessication de la mer Méditerranée, le cl imat 
méditerranéen ne prévalait probablement que sur la partie Ouest de la région 
alors que la steppe asiatique, marquée par des pluies en été e t  en hiver 
s'étendait dans le Nord-Est de la région .méditerranéenne. A la f in du 
Quaternaire, l 'histoire de la végétation de cet te région établie par l'étude 
pollinique semble indiquer que le cl imat méditerranéen ne s'est réinstallé au 
Moyen Orient que peu avant le Néolithique ( 1  1000 ans, Wright 1976) ; vers 
18000 BP, les pluies semblent avoir été plus importantes en Grèce durant la 
saison estivale (Sabatier et Van Campo 1983). 
III) LA DETERMINATION DES EPOQUES DE DIVERGENCE. 
II est clair que toute tentative pour utiliser la divergence génétique 
comme une horloge moléculaire dépend en définitive du calage de l'horloge 
sur des données fossiles. Dans la période depuis le Miocène qui nous intéresse, 
les modifications morphologiques des plantes ont été limitées et la phylo- 
génèse des groupes morphologiques était mise en place. Les fossiles de 
graminées sont d'autre part très rares et  de détermination malaisée. Nous 
devrons donc compter sur un calibrage de l'horloge établi pour d'autres 
groupes, en particulier les vertébrés, qui ont eu une évolution notable depuis 
cette époque, mais nous pourrons contrôler s i  les estimations de dates sont 
compatibles avec la paléogéographie. 
Cette démarche est, à notre connaissance, relativement pionnière chez 
les plantes (voir cependant, pour des approches moléculaires, Prager et al. 
1976 et Hori et Osawa 1979) mais de nombreuses données se sont accumulées 
chez les animaux, vertébrés, insectes et chez les procaryotes pour indiquer 
qu'il existe un taux d'évolution approximativement constant entre grands 
ordres d'organismes, pour des classes homologues de protéines (Wilson et al. 
1977). Le cas des grenouilles semble relativement intéressant à comparer à 
celui des plantes. C'est un groupe ancien que les zoologistes considèrent avoir 
très peu divergé au niveau morphologique. Et pourtant, les différences 
observées au niveau moléculaire (immunologiques en particulier) montrent des 
divergences entre espèces supérieures à celles observées entre familles ou 
sous ordres de mammifères. L'hypothèse de l'horloge moléculaire semble au 
contraire bien prédire les divergences à attendre entre des groupes de 
grenouilles, reptiles ou mammifères dont les temps de séparation sont connus 
sur des données fossiles (Wallace et al. 1971, Sarich 1981 et Wilson et al. 
1977) ou sur la base de la théorie de la tectonique des plaques (Wilson et al. 
1977). On connaît cependant des cas, comme celui de la cytochrome oxydase 
ou le cytochrome C qui semblent avoir évolué plus rapidement dans certains 
groupes, à certaines périodes (Cann et al. 1984). Ces derniers semblent 
représenter l'exception à la règle d'une évolution constante parmi les groupes 
de vertébrés. 
Sarich (1977) a tenté de calibrer l'horloge électrophorétique par rapport 
à celle basée sur les distances immunologiques de l'albumine chez les 
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- L ' accumul a t i o n  de l a  d i  s tance  g é n é t i q u e  en é l e c t r o p h o r è s e  d ' i  sozymes 
en fv o n c t i o n  du temps, pour  l e s  p r o t é i n e s  é v o l u a n t  rap idement  ( F I ,  pour  c e l l e s  
é v o l u a n t  len tement  (S) e t  pour  un mélange de 3 /4  é v o l u a n t  rap idemen t  e t  1 /4  
é v o l u a n t  len tement  ( 1  i g n e  i n t e r m é d i a i r e )  . R e p r o d u i t  de S a r i c h  (1  977) .  
vertébrés, elle-niêrne calibrée par rapport aux données paléontologiques, princi- 
paleiiient chez les rnaiiirriifères. 11 fa i t  remarquer que les locus d'isozymes se 
classent en deux groiipes, les uns évoluant rapidement e t  les autres étant 
bcaucoiip plus stables. 
Dans notre cas, tous les locus d'estérases anodiques seraient " rapides ", 
s i  I'ori en juge par leur haut degré de polymorphisme parmi les groupes Sa t im  
et Lat i fol ia qui nous a conduit à les abandonner pour des études entre groupes 
for t  divergents. II en i ra i t  de même pour les locus Pox-B, Acp-1, Lap-E e t  
Pgi-A, bien qiie I'on ne puisse pas établir de l im i te  précise entre deux classes. 
Eri preiriière approxiniation, on peut cependant admettre que l 'estimation de 
Saricli de 114 de locus évoluant rapidement e t  314 de locus plus conservateurs 
dans les études classiques utilisant de nombreux locus, correspond à I 'échantil- 
lonnage de locus utilisé pour l'étude des groiipes S a t i m  e t  Latifolia. Par 
contre, dans le cas des 40 locus utilisés pour les r i z  cultivés e t  0. brevi l i -  
gulata, la proportion de locus à évolution rapide serait un peu plus forte. L a  
figiire 21 indique le calibrage de l'horloge électrophorétique retenu par Sarich 
(1977) par rapport aux distances de Nei calculées entre individus ou popu- 
lations relativement peu variables. Rappelons que la distance de Nei peut être 
interprétée comme une mesure du nombre moyen de codons qui di f fèrent 
entre deux gènes (Nei, 1975). Dans le cas d'un isolement génétique complet 
entre les deux populations considérées, elle indique l'accumulation de substitu- 
tions géniques par locus, après que les populations aient divergé d'une 
population ancestrale commune. Si I 'on admet l'hypothèse que le taux 
d'évolution moléculaire, en termes de substitutions géniques, est, en gros, 
constant selon le temps, la distance de Nei est applicable directement à la 
détermination des temps de divergence. 
En appliquant l'étalonnage de Sarich (figure 21) à nos données, les 
distances de Nei de 0,6 a 1,2 trouvées en moyenne entre les représentants 
aus t ra l iens  (O. ruf ipogon e t  0. austral iensis) e t  leurs homologues 
non-océaniens dans les groupes Sa t im  e t  Lat i fol ia indiquent un temps de 
divergence de l 'ordre de 10 à 15 Ma (millions d'années). Cet te estimation 
correspond remarquablement à l'époque de la collision entre l 'Australie et 
l 'Asie du Sud et peut donc être acceptée. Notons qu'elle ne signifie pas 
nécessairement l ' introduction du genre Oryza en Australie a cet te  époque 
mais sa migration sans retour dans la région malaisienne qui a connu depuis 
cet te époque des bouleversements importants de topographie. On peut ima- 
giner un passage d'une île à l 'autre en fonction des collisions ou séparations 
Successives. 
Eii c o n s e r v a n t  le m ê m e  é t a l o n n a g e ,  n o u s  o b t e n o n s  : 
- un t e r n p s  d e  d i v e r g e n c e  d u  m ê m e  o r d r e  d e  g r a n d e u r  e n t r e  O. p u n c t a t a  
d ip lo ïde  a f r i c a i n  et O. o f f ic ina l i s  s u d - a s i a t i q u e  ( 1 5  Ma) ; 
- ail c o n t r a i r e ,  u n e  d i v e r g e n c e  p lus  r é c e n t e  e n t r e  O. l o n g i s t a r n i n a t a  et 
O. ru f ipogon  a s i a t i q u e  ( 7  Ma) ; 
- d e s  t e m p s  d e  d i v e r g e n c e  d e  l ' o r d r e  d e  2 à 3 Ma e n t r e  l e s  t r o i s  t y p e s  
d e  r i z  c u l t i v é s .  
N o t o n s  q u e  l a  s é q u e n c e  t r o u v é e  pour  l e s  i n t e r r u p t i o n s  d e  m i g r a t i o n  
e n t r e  l ' A f r i q u e  et l 'As ie  est r e m a r q u a b l e m e n t  e n  a c c o r d  a v e c  l a  p a l é o g é o g r a -  
phie ,  c o m p t e  t e n u  d e s  e x i g e n c e s  é c o l o g i q u e s  p a r t i c u l i è r e s  d e  c h a q u e  e s p è c e  
c o n s i d é r é e  : 
- 0. p u n c t a t a  a p p a r t e n a n t  a u  g r o u p e  L a t i f o l i a ,  o m b r o p h i l e ,  p r i m i t i v e -  
m e n t  a d a p t é  a u x  f o r ê t s  h u m i d e s  ; 
- 0. longis ta rn ina ta ,  a d a p t é  a u x  p l a i n e s  inondables  d e s  s a v a n e s  ; 
- 0. b r e v i l i g u l a t a ,  a d a p t é  a u x  m a r e s  p luv ia les  d e s  s a v a n e s  s è c h e s .  
O n  d o i t  r a p p e l e r  c e p e n d a n t  qu 'O.  p u n c t a t a  c o n t r a s t e  par  r a p p o r t  a u x  
r e p r é s e n t a n t s  a s i a t i q u e s  d u  g r o u p e  L a t i f o l i a  e n  ce qu' i l  est a d a p t é  a u x  m a r e s  
pluviales ,  p a r f o i s  s y m p a t r i q u e m e n t  a v e c  0. brev i l igu la ta .  II se p o u r r a i t  q u e  ce 
c a r a c t è r e  c o r r e s p o n d e  à u n e  a d a p t a t i o n  a c q u i s e  lo rs  d e  l a  t r a v e r s é e  du 
S a h a r a .  L ' a u t r e  r e p r é s e n t a n t  d ip lo ïde  d u  g r o u p e  L a t i f o l i a  d ' A f r i q u e ,  0. e ich in-  
g e r i ,  e s t  a u  c o n t r a i r e  i n f é o d é  a u  m i l i e u  f o r e s t i e r ,  il s e r a i t  u n e  i n t r o d u c t i o n  
r é c e n t e  e n  A f r i q u e ,  e n  p r o v e n a n c e  d ' A s i e  m a i s  p a r t i c u l i è r e m e n t  m o d i f i é  p a r  
in t rogress ion  d e  g è n e s  d'O. p u n c t a t a .  
N o t o n s  é g a l e m e n t  q u e  Ia d a t e  d e  d i v e r g e n c e  t r o u v é e  e n t r e  l e s  t y p e s  
ind ica  e t  j aponica  d'O. s a t i w  ( 2  à 3 Ma), p e u t  c o r r e s p o n d r e  à l a  d a t e  
d ' é m e r g e n c e  d e  l ' H i m a l a y a  e n  b a r r i è r e  à l a  m i g r a t i o n  d e s  r iz .  
Nos e s t i m a t i o n s ,  b i e n  q u e  p a r a d o x a l e m e n t  b a s é e s  s u r  un é t a l o n n a g e  d e  
l ' hor loge  pour  l es  v e r t é b r é s ,  s o n t  ra i sonnables .  E n c o r e  q u e  c e r t a i n e m e n t  
e n t a c h é e s  d ' u n e  m a r g e  d ' i n c e r t i t u d e  qu ' i l  n ' e s t  p a s  possible  d e  p r é c i s e r  
a c t u e l l e m e n t ,  e l l e s  r e p r é s e n t e n t  d e s  o r d r e s  d e  g r a n d e u r  p laus ib les  (Second  
1984d). 
C e  r é s u l t a t  é t o n n a n t  p e u t  s ' e x p l i q u e r  : 
- p a r c e  q u e  l e s  p r o d u i t s  g é n i q u e s  s o n t  s i m i l a i r e s  d a n s  l e s  b a c t é r i e s ,  l e s  
p l a n t e s ,  l e s  v e r s  e t  l e s  h o m m e s .  En c o n t r a s t e  a v e c  l e s  s é q u e n c e s  d ' A D N  n e  
codant pas pour des protéines, les gènes eux-mêmes ont été hautement 
coiiservés durant l 'évolution en dépit de toutes les mutations (Nagl 1983) ; 
- si les taux de mutation sont fonction du temps absolu e t  non du 
iioriibre de génétations ; 
- si iine combinaison de facteurs conduit à un étalonnage de l'horloge 
éIcc.trophorétique comparable, approximativement, entre les règnes végétal et 
anirrial, niêine si les taux de fixation des mutatioris sont fonction du nombre 
de génération et non du temps absolu. Nouspouvons noter les possibilités 
suivantes : 
. urie suggestion de Kimura (1983) qui invoque le modèle de Ohta 
des mutations non neutres mais très faiblement désaventageuses. Dans 
ces conditions, le taux de fixation est fonction de l 'e f fect i f  eff icace de 
reproduction. En admettant, ce qui semble raisonnable, que les espèces 
à tenips de génération long ont un e f fec t i f  de reproduction plus faible 
que les espèces i temps de génération court, on peut se rapprocher d'un 
taux de f ixat ion constant par rapport au temps absolu ; 
. une signification biologique non déterminée ; 
. l e  peu de précis ion que nous at tendons de c e t t e  hor loge 
statistique. 
IV) UN SCENARIO PLAUSfBLE D'EVOLUTION DU GENRE ORYZA ET DE LA 
TRIBU DES ORYZEES. 
L a  divergence des génomes indiquant des tenips d'évolution d'échelle 
nous examinerons les données de la paléobotanique avant de 
proposer un schéma d'évolution. 
A) Les données fossiles. 
Elles sont minces mais pas inexistantes, contrairement i d'autres 
groupes de graminees : 
- Un fossile d'épiderme de graminées observé par Litche (1968) dans des 
dépôts de charbon en Allemagne de l'Est a é té  attr ibué à la tr ibu des Oryzées 
F i g .  22 - A d r o i t e ,  l a  r ep résen ta t i on  par Heer (1885) d'O. exas e r a t a .  
5 a: é p i l l e t ;  5 b :  é p i l l e t  agrandi ;  5 c e t  d :  f e u i l l e s  du T(;a_ s i t e  eningen; 5e 
fragment agrandi;  5 f :  f e u i l l e  du s i t e  de Hohe Rhonen; 59: fragment. agrandi .  
A gauche, l a  r ep résen ta t i on  par  Tateoka (1962) de d i f f é r e n t s  ép i  1 l e t s  
dlO.me e r i a n a  g r o s s i s  5 f o i s .  L ' é p i l l e t  A, qu i  correspond dans sa forme e t  sa 
t a 1  T + l -  e a ce u i  d'O. exasperata, e s t  l e  p l u s  fréquemment rencon t ré .  
p ~ i r  Stcbbiris ( 19s l )  rt iiidiqucrait que cet te  tribu était différenc:iéc (i la f i r i  de  
I1Eoc.c\ric. Cepcridarit, selori S. Kenvoize (c-orrim. pers.), la publication de Litchc 
ii'aiitorisc pas u i i r  telle (.oric.lusion avec c:ertitude. 
- Oryza esasperata I'iit décrit et illustré par Heer (186 1 )  dans urlc 
c.oiic.lic dii Mioc-6ric proc'lic du lac de Constarice en Allemagne. Le fos.sile n'a 
pas (encore '!) é té  retroiiv6. L'illustratiori qui en est donnée (figure 22) 
polirrait très bicri corrcsporidrc à O. meyeriana (taille et  forrrie de l'épillet, 
abscnc.e d'arètc) rririis pas aiix autres espèces dlOryza actuelles. ~'é<:osystèrrie 
dctci.riiiric au site correspondrait à un climat comparable à celui des îles 
Xladèrc ou Canaries actiielles. bien que la déterrriination ne puisse pas être 
c-orisiderce corrinie certainenient correcte, elle apparaît tout a fait plausible. 
- Arcl~eoleersia nebraskensis fut trouvé récemment au Nebraska (IJSA) 
daris iiric coiiclie de la f i n  du Miocène. Les épillets silicifiés ne laissent aucun 
doiite sur sa détermination corrime représentant d'une forme ancestrale des 
Leersia. Les anthoccies d' Arcl~eoleersia nebraskensis sont le plus semblables à 
iin coiiiplese d'espèc-es incluant Leersia ligularis et  L. rnonoandra d'Amérique 
du Nord, centrale et  du Sud et  L.  triandra d'Afrique. Son existence dans les 
dépôts dii Nebraska s'ajoute a d'autres indices pour estimer qu'un refroidis- 
seriient a eu lieu dans cette région a la f i n  du Tertiaire et  au Quaternaire. 
L'espèc-e aurait subsisté - ou rriigré - en Amérique centrale puis ulterieure- 
nient en Amérique du Sud, i l  y a 2 a 3 millions d'années. Ce fossile est donc 
u n  indice important de migration des plantes - dont les Oryzees - entre 
l',Afrique et IIArnérique du Sud, via l'Amérique du Nord, au cours du Tertiaire. 
I I  est d'autre part une preuve que la différenciation des formes actuelles 
pouvait être établie a la f i n  du Miocène. 
- Leersia orizoïdes fut rapporté dans un étage du Pléistocène au Canada 
(Lichti-Federovich 1977). 
B) L'origine des genres Leersia et Oryza. 
Dans le cadre général de l'hypothèse d'une origine gondwanienne des 
graminées (Clayton 1975), la différenciation de la tribu des Oryzees a 
l'époque de la f racturation du Gondwana apparaît probable compte tenu des 
caractéristiques de la tribu : ses caractères primitifs et  sa distribution dans 
laquelle dif férents  genres sont généralement sur dif f e ren t s  
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F i g .  23 - A r b r e  phy logéné t ique  proposé pour  l e s  Oryza. 
1 : Sépara t i on  p r o g r e s s i v e  des f ragmen ts  du Gondwana p o r t a n t  l e s  a n c è t r e s  
des Oryzées; 2: Connec t i on  t e m p o r a i r e  e n t r e  l ' A f r i q u e  e t  l ' E u r a s i e  d u r a n t  l e  
Paléocène: m i g r a t i o n  de l ' a n c è t r e  des L e e r s i a - O r  za en E u r a s i e ;  3 :  La c o n n e c t i o n  
t e r r e s t r e  e n t r e  l ' I n d e  e t  l ' E u r a s i e  e s t  +é t a b  i e ;  4 :  C o l l i s i o n  e n t r e  l ' A u s t r a l i e  
e t  1  ' A s i e  du Sud-Est:  f o r m a t i o n  de 1  ' a r c h i p e l  m a l a i s i e n ;  r é t a b l i s s e m e n t  des 
p o s s i b i l i t é s  de m i g r a t i o n  e n t r e  l ' A f r i q u e  e t  l ' E u r a s i e ;  5 :  A p p a r i t i o n  
p r o g r e s s i v e  d ' u n e  b a r r i è r e  c l i m a t i q u e  e t  m a r i t i m e  e n t r e  l ' A f r i q u e  e t  l ' E u r a s i e ;  
6: Emergence p r o g r e s s i v e  de l a  c h a i n e  himalayenne en b a r r i è r e  à l a  m i g r a t i o n  des 
animaux t e r r e s t r e s  e t  des p l a n t e s  q u ' i l s  t r a n s p o r t e n t .  
cont inents .  Les  gen re s  Lee r s i a  et Oryza  f o n t  excep t ion  a v e c  une d is t r ibut ion  
pant ropica le .  Ils son t  par  a i l leurs  t r è s  voisins par r appor t  a I ' hé t é rogén i t é  
d ' a u t r e s  gen re s  d e  l a  t r ibu  ce qui suggè re  qu'ils o n t  p robab lemen t  une or ig ine  
c o m m u n e  sur  la  m ê m e  plaque, pos t é r i eu remen t  a u  p a r t a g e  du Gondwana.  11 
pourra i t  s ' ag i r  d e  la  plaque a f r i ca ine  pour les  raisons qui  su ivent  . 
1) L'origine eu ra s i a t i que  du g e n r e  Oryza  est a t t e s t é e  pa r  plusieurs 
f a i t s  : 
- L'Asie  est seu le  à posséder d e s  r ep ré sen tan t s  d e  t o u t e s  les  s ec t ions  du 
g e n r e  ; 
- L'Asie est seule  à p ré sen te r  l e s  f o r m e s  a n c e s t r a l e s  d e  f o r ê t  si I'on 
a d m e t  que  0. eichinger i  e n  Afr ique  e s t  une in t roduct ion  r é c e n t e  ( c o m m e  
développé  plus haut )  ; 
- U n e  migra t ion  du g e n r e  Oryza  e n  Afrique a t r a v e r s  un mil ieu ar ide ,  
donc  pas a v a n t  l e  Miocène-Pliocène,  est attestée par  l 'écologie d e s  e s p è c e s  0. 
longistarninata,  0. brevil igulata,  0. p u n c t a t a  et O. b rachyan tha  dont  I'exis- 
t e n c e  e n  Afrique e s t ,  c o n t r a i r e m e n t  a c e l l e  d'O. e ichinger i  et O. p u n c t a t a  
t é t r ap lo ïde ,  probablement  géologiquement  ancienne.  
2) que  l 'origine du g e n r e  Leers ia  so i t  e n  Afr ique  nous a p p a r a î t  p a r  
a i l leurs  probable : 
- 9 des  17 e spèces  d e  Leers ia  son t  p ré sen te s  e n  Afrique. Huit  d ' en t r e  
e l l e s  sont  endémiques  e n  Afrique et o n t  une distr ibution r édu i t e  (Laune r t  
1965) ; 
- L e  fossi le  d 'Archeoleers ia  évoqué  ci-dessus e s t  c o n f o r m e  a l 'hypothèse  
d ' une  migrat ion d 'Afr ique  e n  Amér ique  (probablement  à t r a v e r s  l 'Asie) a u  
c o u r s  du Te r t i a i r e ,  p lu tô t  qu 'à  c e l l e  d 'une migrat ion d 'Amér ique  du Sud vers  
l 'Amér ique  du Nord. 
3) Une migra t ion  d e  l ' ancê t r e  commun  des  Leers ia-Oryza  a pu avoi r  
lieu e n t r e  l 'Afr ique  et l 'Euras ie  a u  Pa l éocène  si I'on e n  juge par  les  
migra t ions  d e  ve r t éb ré s  ma i s  aussi  par  l a  phytogéographie d e s  Angiospermes  
(Raven  et Axelrod 1974). L e s  deux gen res  au ra i en t  évo lué  indépendamment ,  
s u i t e  à l ' i so lement  d e  l 'Afr ique  e n  cours  d e  1'Eocène et peu t - ê t r e  d 'une pa r t i e  
d e  l 'Oligocène (voir  f igure  23). C o m p t e  t e n u  du f a i t  q u e  l 'Inde s ' e s t  r a t t a c h é e  
a l 'Asie du ran t  1 'Eocène seu l emen t  (environ 45 Ma) a lors ,  qu 'à  cette époque,  
En haut : Perturbation par un éléphant d'un bas fond occupé 
par 0. longistaminata (Nord Cameroun, Novembre 1977). 
En bas : Récolte d'O. rufipogon de type pérenne pour le 
fourrage, près de Bangkok (Thaïlande, Décembre 1980). 
l 'Afr ique semble avoir été complètement isolée de l'Europe e t  de l'Asie, c'est 
probablement l 'Afr ique qui portait  l 'ancêtre des Leersia-Oryza. 
Faut- i l  voir dans la migration de I'ancêtre commun, hors d'Afrique, à 
travers un corridor, une adaptation au transport par les animaux qui aboutira 
à l'augmentation de la tai l le des caryopses des Oryza (adaptation au piét i-  
nernent '?) e t  en défini t ive à leur domestication ? A l'appui de ce t te  thèse, on 
peut noter que l 'autre genre de la t r ibu à avoir été domestiqué, ou récolté à 
l 'é tat  sauvage, est le genre Zizania (" Wild r ice " des Américains du Nord ou 
" r iz  des barbares " dans les anciens livres chinois) qui a également une large 
distribution, à cheval sur l 'Asie et l 'Amérique du Nord. 
Les genres Leersia et Oryza auraient acquis leur distribution dans 
l 'Ancien blonde e t  en Amérique du Nord au cours du Miocène. Ils seraient 
parvenus en Amérique du Sud au Pléistocène. Le  caractère polyploïde des 
Leersia (qui pourrait ne caractériser, comme cela reste à préciser, que les 
espèces non endémiques en Afrique ?) serait peut-être à mett re en relation 
avec leur conquête de nombreuses niches écologiques. II serait intéressant 
d'analyser la phylogenèse des Leersia selon le modèle de différenciation des 
génomes en isolement géographique que nous admettons pour le  groupe Lat i -  
folia des Oryza. 
Parmi le genre Oryza, la  différenciation des complexes ou groupes 
d'espèces Ridleyi, Meyeriana, Lat i fol ia et Sativa se situerait par conséquent 
pendant I 'Eocène puisqu'e l le  semble avo i r  é t é  accompl ie  au m i l i e u  du 
Xliocène, si l 'on en juge sur nos estimations des dates de divergence. 
Une détermination des relations phylogénétiques des genres, sections ou 
complexes spécifiques, de la tr ibu des Oryzées, sur la base de marqueurs 
moléculaires (ADN) reste à effectuer. Par une combinaison judicieuse avec les 
données de la paléogéographie et d'études similaires dans d'autres groupes 
d'organismes (grenouilles etc...), elle devrait permettre de tester l'hypothèse 
de l'horloge moléculaire en en permettant son application éventuelle pour des 
groupes de végétaux qui se prètent moins à une étude paléogéographique. 
C )  L'origine d e  la structure génétique des groupes d'espèces Satiw e t  
Latifolia du genre Oryza. 
L e  g r o u p e  S a t i v u  p r é s e n t e  un c o n t i n u u m  d e  t y p e s  b io log iques  a l l a n t  d e s  
t y p e s  p e r e n n e s  a l l o g a m e s  à d e s  t y p e s  a n n u e l s  a u t o g a m e s  a v e c  d e s  f o r m e s  
g c o g r a p h i q u e s  a s i a t i q u e s  ( p a r m i  l e s q u e l l e s  o n  d i s t i n g u e  c e r t a i n e s  f o r m e s  ch i -  
,loises), a u s t r a l i e n n e s ,  a f r i c a i n e s  et a m é r i c a i n e s .  
L e  c o m p l e x e  L a t i f o l i a  p r é s e n t e  d e s  e s p è c e s  à t e n d a n c e  a n n u e l l e  e n  
,Afriqiic e t  e n  A u s t r a l i e  (O. p u n c t a t a  d ip lo ïde ,  0. a u s t r a l i e n s i s ) ,  t o u t e s  les 
a u t r e s  é t a n t  p é r e n n e s  m a i s  é g a l e m e n t  a u t o g a m e s .  O n  y d i s t i n g u e  4 g é n ô m e s  
avec- d e s  f o r r n e s  a l l o t é t r a p l o ï d e s  e n t r e  t r o i s  d ' e n t r e  eux .  
I l n e  i n t e r p r é t a t i o n  r a i s o n n a b l e m e n t  s a t i s f a i s a n t e  d e  c e t t e  s t r u c t u r e  e s t  
possible  e n  c o n s i d é r a n t  l e s  d a t e s  d e  d i v e r g e n c e  q u e  nous  a v o n s  e s t i m é e s  e t  l es  
d o n n e e s  d e  la  pa léogeographie .  El le  a b o u t i t  a u  s c é n a r i o  su ivan t .  
L e s  deux  c o n i p l e x e s  é t a i e n t  d i f f é r e n c i é s  a u  m i l i e u  d u  Miocène .  A c e t t e  
é p o q u e ,  le c l i m a t  l eur  é t a i t  f a v o r a b l e  jusqu'aux l a t i t u d e s  moyennes .  L e s  
a n c ê t r e s  d e s  f o r m e s  a c t u e l l e s  p é n è t r è r e n t  d a n s  l ' a rch ipe l  Malais ien d o n t  l a  
g é o g r a p h i e  m o u v a n t e  d e p u i s  l e m i l i e u  d u  Miocèric  isola  c e r t a i n e s  popula t ions  qui  
a b o u t i r e n t  e n  Aus t ra las ie .  D ' a u t r e s  popula t ions  m i g r è r e n t  e n  d i r e c t i o n  d e  
l ' .Afrique a u  c o u r s  d u  Miocène-Pl iocène ,  s o i t  à t r a v e r s  l ' A r a b i e ,  s o i t  à t r a v e r s  
l 'Europe .  L e s  m i g r a t i o n s  e u r e n t  l ieu - o u  s ' i n t e r r o m p i r e n t  - plus t ô t  pour  l e  
g r o u p e  La t i fo l ia ,  o m b r o p h i l e ,  q u e  pour l e  g r o u p e  S a t i v a ,  hél iophi le .  P a r m i  ce 
d e r n i e r ,  l e s  é c h a n g e s  f u r e n t  poss ib les  p e n d a n t  plus  l o n g t e m p s  pour  les f o r m e s  
a n n u e l l e s  q u e  pour  l e s  f o r m e s  pérennes .  L e s  f o r m e s  a n n u e l l e s  a f r i c a i n e s  
n ' é v o l u è r e n t  p a s  à p a r t i r  d e s  f o r m e s  p é r e n n e s  e n  A f r i q u e  m a i s  r e p r é s e n t e n t  
d e  nouve l les  i n t r o d u c t i o n s  e n  p r o v e n a n c e  d ' A s i e .  
N o t o n s  q u ' i n d é p e n d a m m e n t  d e  t o u t e  c o n s i d é r a t i o n  d ' h o r l o g e  m o l é -  
c u l a i r e ,  la m i g r a t i o n  d e s  r i z  e n t r e  l ' A f r i q u e  e t  l 'As ie  a u  c o u r s  d u  Q u a t e r n a i r e  
a p p a r a î t  i m p r o b a b l e  pour  d e s  c o n s i d é r a t i o n s  d ' o r d r e  c l i m a t i q u e .  L ' e x i s t e n c e  d e  
f o r m e s  a n n u e l l e s  r e m o n t e r a i t  d o n c  a l a  f i n  d u  P l i o c è n e  a u  m o i n s  e t  non du 
P l é i s t o c è n e  t e r m i n a l  c o m m e  e n v i s a g é  p a r  Whyte  (1977). 
L ' é m e r g e n c e  d e  l ' H i m a l a y a  isola  l e s  popula t ions  e n  As ie  c e n t r a l e  e t  e n  
C h i n e  p a r  r a p p o r t  à <:elles d ' A s i e  d u  Sud. L a  m i g r a t i o n  d e s  O r y z a  e n t r e  l e s  
deux zones asiatiques apparaît possible au niveau de l'Indochine, bien qu'à 
travers de profondes vallées, entre des chaînes de montagnes parallèles. II se 
polirrait cependant que cet te région n'ait pas permis la migration des espèces 
dcs groupes S a t i w  e t  Lat i fol ia pour les raisons suivantes : 
- la distribution de ces espèces pouvait se situer soit en savane soit au 
contact forêt-savane et non dans la zone montagneuse considérée, 
occupée par une forêt dense ; 
- jusqu'à une époque récente, leur distribution pouvait s'étendre en Asie 
Centrale e t  en Asie du Sud-Ouest, zones complètement isolées par la 
chaîne himalayenne. 
II est concevable néanmoins que, suite aux refroidissements du Pléis- 
tocène ou à la déforestation récente due au développement de l'agriculture, 
les contacts entre la Chine et l'Asie du Sud aient pu s'intensifier notablement 
au niveau du Sud-Est Asiatique. Pas suffisamment toutefois pour faire dispa- 
raî t re le contraste dans les fréquences de certains allèles tels que Cat-A 1 e t  
r i 2  chez 0. rufipogon, entre les lignées chinoises et thaïlandaises par exemple. 
Clne reconstitution de la paléodistribution des génomes du groupe Lati fol ia et 
sous-génomes du groupe Sativa est portée sur la figure 24. 
Enfin, les échanges qui étaient facil ités entre l 'Asie et la Nouvelle 
Guinée au Pléistocène, lorsque le niveau des mers éta i t  plus bas, d'une part, 
et le développement de la migration des r iz  entre les continents sous l 'e f fe t  
du commerce ou des expéditions maritimes d'autre part, bouleversa la paléo- 
structure vieille de 2 à 15 millions d'années. Les échanges se seraient traduits 
par des allotétraploïdisations et des introgressions de gènes et par la cûnquête 
de nouvelles niches écologiques comme l'Amérique tropicale, les forêts af r i -  
caines, les zones déforestées d'Asie du Sud e t  du Sud-Est. 
De nouveaux génomes seraient rapidement apparus, intermédiaires entre 
les génomes parentaux niais plus proches généralement de l 'un d'entre eux. Ce 
schéma semble pouvoir s'appliquer sans d i f f icu l té aux complexes spécifiques 
Meyeriana e t  Ridleyi, selon leur distribution. 
En Amérique: 
- 200m 
- O m pas de représentant 
**2000 m 
F i g .  24 - P a l é o - s t r u c t u r e  b iogéograph ique  de l a  s e c t i o n  Eu-Oryza. 
La d i s t r i b u t i o n  p r o b a b l e  des génomes e t  sous-génômes e s t  i n d i q u é e .  Parmi 
l e  génôme AA, l e s  l e t t r e s  m inuscu les  i, j, b, 1 e t  m s i g n i f i e n t  l e s  p a l é o  ( p . )  
espèces ou semi -espèces présumées p. i n d i  ca, p. {!po;i c  y , p. b r e v i  1 i g u l  a ta ,  
p . l o n g i s t a m i n a t a  e t  p. mer id ional is(cf .g e t  a 1 81 . 
V) LA DOMESTICATION DES RIZ. 
Le cas d'O. glaberrirna semble relativement clair, la domestication 
aurait été effectuée à part ir  d'un ancêtre sauvage annuel et aurait impliqué 
une large aire de distribution de l'espèce sauvage en Afrique sahélienne. Cela 
confirme l'hypothèse de Portères d'une domestication africaine mais réfute 
son origine dans le delta intérieur du Niger (Portères 1950). 
On est tenté alors de prendre le cas d'O. glaberrirna comme 
modèle e t  de voir l'origine d'O. sativo dans deux domestications indépendantes 
des types indica e t  japonica, à partir d'ancêtres sauvages annuels, en Asie du 
Sud e t  en Chine, respectivement. L'hypothèse est séduisante et plausible. Elle 
explique d'ailleurs simplement la convergence qui existe entre les trois formes 
cultivées par rapport à la diversité des formes sauvages asiatiques : un type 
annuel serait apparu en Eurasie et aurait migré, au Pliocène, en Afrique e t  
entre l'Asie du Sud et la Chine, longtemps après que la migration du type 
pérenne fut interrompue. Les trois types de r iz  cultivés représenteraient trois 
formes géographiques de r i z  sauvage annuel, ultérieurement modifiés par 
I'introgression de gènes du r iz  sauvage perenne local e t  entre cultivars. Des 
systèmes de stéri l i té hybride et de gènes coadaptés (dont certains surimposés 
sur la structure de base par la  sélection humaine) expliqueraient la  
conservation de cet te structure cohérente. 
11 faut reconnaître cependant qu'aucune preuve directe de ce point de 
vue n'est connue. On peut y objecter : 
1) La zone asiatique apparaît comme centrale dans l 'évolution du genre 
Oryza. Une comparaison directe avec le cas afr icain n'est donc pas autorisée. 
La  séparation des types pérennes e t  annuels en Asie n'a peut-être jamais été 
aussi ~rononcée qu'en Afrique. La complexité &ographique de l 'Asie a pu 
permettre l'évolution du genre Oryza par des cycles isolation-hybridation 
beaucoup plus courts e t  fréquents que nous ne l'envisageons. Les migrations 
entre Chine, Asie du Sud e t  Australasie en particulier ont pu avoir l ieu au 
cours du Pléistocène par exemple, avant l ' intervention humaine effective. 
L'Asie a d'ailleurs certainement constitué une zone refuge par rapport a une 
distribution beaucoup plus vaste du genre en Eurasie au cours de l'ère 
Tertiaire. 
B e l l e  r i z i è r e  i r l l g u é e  d ' O .  q l a b e r r i m a  p r è s  d e  Z i g u n c h o r  e n  
Casamance a u  S é n é g a l  ( O c t o b r e  1 9 7 4 ) .  En H a u t  : d é t a i l  d e s  
p a n i c u l e s .  
Tout en étant la plus complexe, la zone asiatique est par ailleurs celle 
dont l'échantillonnage est le moins satisfaisant compte tenu du manque 
d'échantillons de Chine d'une part et du fait  que les échantillons disponibles 
ont souvent été récoltés dans les zones les plus perturbées par l'homme 
d'autre part (la toute récente collection effectuée dans l'Ouest de I'lnde en 
dehors des rizières est une exception mais dont le matériel reste à étudier 
(chesquière et Second 1984). 
2) La domestication d'O. sativu aurait pu débuter dans une zone de 
contact, le Sud-Est Asiatique par exemple, entre la Chine et l 'Asie du Sud. 
Les types indica et japonica pourraient alors constituer des assemblages 
uniques de gènes, pas ou peu représentés parmi les formes sauvages. 
Une domestication indépendante en Asie du Sud et en 'Chine nous 
sernble cependant plus probable compte tenu de l'observation que les stérilités 
polliniques F I  sont a même de distinguer des variétés présentant des patrons 
isozymiques complémentaires. II est probable que les barrières de stéril ité 
entre les ancêtres des formes indica et japonica étaient plus développées a 
l'époque de la domestication qu'actuellement où elles ont pu être contre- 
sélectionnées, suite a de nombreuses hybridations successives. Il se pourrait 
que les r iz  sauvages (formes pérennes, allogames ?) aient joué le rôle de pont 
dans des hybridations du type (japonica X sauvage) X indica ou réciproque. 
L'ambiguïté d'interprétation sera toujours dif f ici le a lever dans ce 
domaine historique. Une première approche possible est de poursuivre l'étude 
enteprise sur un meilleur échantillonnage (poursuite des prospections de r iz  
sauvage), avec plus de locus isozymiques et de nouveaux marqueurs (ADN 
cytoplasmique et nucléaire, flavones ... ). Une attention particulière devrait 
être donnée aux études sur les stérilités polliniques. 
Une autre approche est de se tourner vers les données archéologiques. 
Elles existent bien que moins abondantes que pour le blé et l'orge. Elles sont 
par ailleurs d'interprétation délicate. Nous nous bornerons aux plus signifi- 
catives. 
Des restes de r iz  ont été rencontrés dans les recherches archéologiques 
en Asie. On trouve des grains entiers, des endospermes carbonisés ou des 
25 - Photographie d ' é p i l l e t s  de r i z  trouvés sur l e  s i t e  de Ho-mu-tu h. 
A :  5 des plus gros grains trouvés, grossis  6 f o i s .  Tous, sauf peut-être 
celui  à l 'extrême dro i te ,  portent une a rê te .  Le deuxième en partant  de l a  
d ro i t e  e s t  attaché à un fragment de rachis .  B: Au centre ,  des grains  anciens 
trouvés à Ho-mu-tu, à gauche des grains d'une var ié té  moderne de type Keng 
(japonica) e t  à dro i te  des grains d'une var ié té  moderne de type Hsien ( ind ica l .  
C e s t  sur c e t t e  base uniquement morphologique que l e s  grains trouvés à = t u  
ont é t é  décr i t s  comme appartenant au type indica. 
iriipressions d e  g r a i n s  o u  g l u m e l l e s  s u r  d e s  p o t e r i e s  o u  d e s  b r i q u e s  o r i g i n a i r e s  
d e  C h i n e  du Nord et du Sud ,  J a p o n ,  Inde,  P a k i s t a n  et d ' A s i e  d u  Sud-Est ,  y 
cori ipr is  l ' Indonésie .  
L e  plus  viei l  é c h a n t i l l o n  d e  r i z  c u l t i v é  p o u r r a i t  ê t r e  c e l u i  d e  Ho-mu- tu  
p r è s  d e  H a n g c h o w  d a n s  l a  b a s s e  v a l l é e  du  Y a n g t z e  ( C P A M  1978). S i t i l és  à 4 m  
a u  d e s s o u s  du  n i v e a u  d e  l a  m e r ,  l e s  g r a i n s ,  r é p a r t i s  s u r  le so l ,  é t a i e n t  
p a r f a i t e r i i e n t  c o n s e r v é s .  Ils o n t  été d a t é s  à 5000  a n s  Av. J -C.  s u r  l a  b a s e  d e  
l ' a n a l y s e  a u  c a r b o n e  14 d ' é c h a n t i l l o n s  d e  bois. 
Sur  u n e  p h o t o g r a p h i e  d e  c i n q  g r a i n s  q u i  m ' a  été c é d é e  ( f i g u r e  25A), o n  
r e m a r q u e  : 
- un d e s  g r a i n s  s e m b l e  e n c o r e  a t t a c h é  à un  f r a g m e n t  d e  r a c h i s  ; 
- t o u s  p o r t e n t  u n e  a r ê t e  b r i s é e  ; 
- le plus g r o s  d e s  g r a i n s  est f o r t e m e n t  pi leux et p r é s e n t e  u n e  f o r t e  
a r ê t e .  11 r a p p e l l e  l e s  é p i l l e t s  d e  l a  f o r m e  a n n u e l l e  d e  r i z  s a u v a g e .  
D ' a u t r e s  g r a i n s  o n t  été t r o u v é s  s u r  l e  m ê m e  s i t e ,  f i c h é s  a u  f o n d  d ' u n  
pan ie r ,  g r â c e  à l e u r s  a r ê t e s ,  c o m m e  o n  l ' o b s e r v e  d a n s  l e s  r é c o l t e s  a c t u e l l e s  
d e  r i z  s a u v a g e .  11 s e m b l e  d o n c  q u e  s u r  l e  s i t e  d e  Ho-mu-tu, d e s  r i z  é t a i e n t  
c u l t i v é s  (non-égrenage ,  e n c o r e  conviendra i t - i l  d ' e x a m i n e r  l e  n i v e a u  d ' abc i ss ion  
a u  m i c r o s c o p e  é l e c t r o n i q u e  à b a l a y a g e  c a r  il p o u r r a i t  s ' ag i r  d e  r i z  s a u v a g e  
i m m a t u r e )  m a i s  d ' a u t r e s  é t a i e n t  r é c o l t é s  à l a  m a n i è r e  d e s  r i z  s a u v a g e s  
c o m m e  o n  p e u t  e n c o r e  l ' o b s e r v e r  e n  A f r i q u e  et e n  Inde. L e u r  d é t e r m i n a t i o n  
" t y p e  indica ", o f f i c i e l l e m e n t  r e t e n u e  e n  C h i n e  ( M u s é e  d e  Sangha i ) ,  n ' e s t ,  e n  
t o u t  cas, p a s  f o n d é e  c a r  e l l e  s ' a p p u i e  u n i q u e m e n t  sur  l e u r  f o r m e  ( f i g u r e  25B). 
L e s  t r o u v a i l l e s  a r c h é o l o g i q u e s  d e  r i z  ( c a r b o n i s é s  o u  e m p r e i n t e s )  s o n t  
n o m b r e u s e s  e n  C h i n e  et r e m o n t e n t  a u  3 è m e  o u  4 è m e  m i l l é n a i r e  Av. J-C., y 
c o m p r i s  d a n s  l a  rég ion  d u  L o e s s  (Ho,  1969). A Y a n g  S h a o  Tsun,  un s i t e  d a n s  
l ' O u e s t  d e  l a  p r o v i n c e  du  Honan ,  a u  n o r d  d e s  m o n t a g n e s  Quinl ing,  é t u d i é  p a r  
Anderson  (1934), d e s  e m p r e i n t e s  d e  g l u m e l l e s  d e  r i z  o n t  été o b s e r v é e s  s u r  un 
f r a g m e n t  d e  p o t e r i e  d a t é  à 3 0 0 0  Av. J-C.  A cette é p o q u e ,  l e  n i v e a u  d e  l ' e a u  
d a n s  l e  so l  a t t e i g n a i t  l e s  c o u c h e s  super f ic ie l l es .  
P a r m i  les p l u s  a n c i e n n e s  t r a c e s  d ' u t i l i s a t i o n  d u  r i z ,  se t r o u v e n t  
é g a l e m e n t  l e s  e m p r e i n t e s  d e  g l u m e l l e s  et l e s  g r a i n s  c a r b o n i s é s  d é c o u v e r t s  sur  
l e  s i t e  d e  Non Nok T h a  d a n s  l e  N o r d  d e  l a  Tha ï lande ,  a s s o c i é s  a v e c  l a  c u l t u r e  
lioabiriicnric e t  datés ri 3500 ans avant notre ère. Des spé(:ulations sur une 
rizic:iiltiirc hoabiriicriric ont été fai tes (Solheim 1972) mais des révisions 
i i l tcr ic i i rcs orit c.oiic*lii j. l ' impossibil i té dc distinguer les restes trouvés du r i z  
saiivage (Otsuka 1972, Yen 1982). 11 se pourrait d'ail leurs que les prerriiers 
r iz ic i i l tc i i rs rie soicnt apparus en Thaïlande que dans les derniers siècles avant 
i iutrc ère (1)aupliin 1979). 
Cri Iridc, la pliis ancienne trouvai l le de r i z  sauvage rerrionterait 
a i  9i'iiic 011 Yèiiie riiill6riaire avarit notre ère à Chopani-Mando. I>cis 
grairis c.arboiiis6s c t  dcs enipreintes de glunielles représentant du r i z  (: i i l t ivc 
aiiraici it c t e  troiiv6s dans une couche datée du 6èrnc au 5èrne nii l lénaire avant 
riotrc èrc, ri Koldiwa, à la jonction de la plaine di] Gange e t  des collines 
Viridliyari. Ces dates sont cependant contestées. <:ertains souticnnent que la  
dernière pourrait ê t re ramenée à 1500-1600 ans Av. J-C (Al lchin 1980). 
l> 'a i i t rcs c-oriiriic l e  Pr. ».P. Ag rawa l  (Phys ica l  I tesearct i  Labo ra to ry ,  
:\tiiiicdabad, coni. pers.) considèrent ces crit iques non fondces. I>e rrianicrc 
indubitable, de nonibreiix sites en Inde centrale e t  occidentalc ont fourni du 
r i z  daté depuis le Zèine millénaire avant notre ère (Fairservis 1975 ; Sharrna 
e t  al. I9SO ; Prof. V.N. hlisra, Deccan college, corn. pers.). Var contre, 
l'etablissenient de la  r iz icu l ture dans l 'Est de I'lnde (Assam, Uengal, Orissa) 
semble avoir été postérieure. 
Les découvertes archéologiques indiquent donc une ut i l isat ion du r i z  e t  
sa domestication très ancienne. L' interprétat ion de ces découvertes ne semble 
cependant pas êt re toujours indépendante d'un certain nationalisnie. Par 
ailleurs, les chances de trouver un échanti l lon sont fonction non seulement de 
l'existence d'un passé mais des conditions de conservation e t  de l ' intensité des 
fouilles. 11 serait bien entendu tentant d'étudier certains des échantillons les 
mieux conservés - il en existe en part icul ier en Chine - par les méthodes dc 
la  biochimie génétique (immunologie, étude des composés flavonoïques, etc...). 
Retenons cependant que les données archéologiques nc sont pas cn 
contradiction avec l'hypothèse d'une domestication indépendante en Chine c t  
quelque part en Asie du Sud. Ce "quelque part" pourrait très bicii coiiipreridrc 
l'Inde centrale et occidentale, voire également la  basse valléc dc l'Indus. La  
présence actuelle du r i z  sauvage de type biologique annuel (0. rufipogori) cn  
dehors des zones rizicoles, est maintenant bien établie dans I ' lnde oc.cidentalc 
jusque sur la presqu'île du Saurashtra dans la  province du Gii jarat (Ghesqii i2.r~ 
c t  Secorid 1984). Sc basant sur le fait  que la plus ancienne l i t térature védique 
(Trariscription sariskritc vers 1500 ans Av. J-C. des hymnes Kig-Veda, qui 
rciiioiitcrait, par tradition orale, à plus de 3000 ans Av. J-C.) mentionne le 
blb c t  I'orgc iriais pas le riz, Harlan (1975b) conclut que le r i z  a été importé 
cii Iridc dc l'Ouest (vers 2000 Av. J-C) mais aurait son origine quelque part à 
I'Est. 1 lri aiitre hyirine védique, Arthava-Veda (2000 ans Av. J-C) mentionne le 
r iz  " Vrilii ". II correspond a une époque où les Aryas avaient accentué leur 
pciictration en Inde et assimilé la culture dravidienne. 11 se pourrait 1) que 
Ics aiiteurs du Kig-Veda, Aryas nouveaux migrants dans la région du Punjab, 
aient cil qiielque réticence ou ignorance par rapport au r iz ;  2) que le r i z  ait  
c tc a c-ctte époque une céréale mineure, comparable à O. glaberrima en 
i l fr iqi ic qiii n'était important que localement même avant l'introduction d'O. 
sativa en Afriqiic; 3) que la progression des Aryas venant du Nord-Ouest ait  
etc coricornitante dc modifications climatiques (aridification) e t  hydrologiques 
condiiisant à la raréfaction des r iz  sauvages, la disparition de la riziculture et 
son remplacement par des céréales de climat tempéré. 
Comme, d'autre part, le site de Ho-mu-tu évoqué ci-dessus est situé en 
Chine centrale, il ne semble pas autorisé de réduire, avec Harlan (1975b) et 
Chang (1976b), la zone de domestication du r iz  asiatique a la région qui 
s'étend de I'Est de I'lnde à la Chine du Sud. Compte tenu de l'observation que 
la domestication d'O. glaberrima appuie la notion de " Non-Centre " de 
Harlan (1975a), il ne faut pas rechercher des centres d'crigine d'O. 
sativa. Nous devons plutôt envisager que la domestication a débuté à partir de 
r iz sauvage dont la diversité était plus structurée écologiquement e t  géogra- 
phiquement qu'à   ré sent dans une zone qui s'étend au moins de la vallée de 
l'Indus à celle du Yangtze. Dans la structure géographique, nous reconnaissons 
un rôle particulièrement important a la barrière himalayenne. Les diffé- 
rentes formes géographiques et écologiques pouvaient être séparées par des 
barrières de stéril ité plus fortes que ce qu'on observe actuellement dans les 
collections disponibles. S i  ce dernier point est vrai, les collections de r iz  
sauvages effectuées dans les régions les moins perturbées d'Asie (lorsqu'il est 
encore temps ... ) devraient nous fournir des populations plus proches des 
formes ancestrales que celles que nous avons pu étudier. 
Le développement du r i z  comme céréale importante dans toute l'Asie 
aurait suivi les échanges de variétés entre les deux zones d'origine. Des 
centres de diversification se seraient développés en de nombreuses régions par 
hybridation avec le r iz  sauvage local et entre variétés exotiques et locales. 
F j g .  26 - Les t r o i s  "non -cen t res "  p r o b a b l e s  de d o m e s t i c a t i o n  indépendante  des 
r i z  e t  l e s  p r i n c i p a l e s  r o u t e s  anciennes d 'échange e n t r e  eux. 
La région supposée d'origirie, dans l'hypothèse actuelle c.lassiqucment 
rctciiiic, qiii s'éterid dit pied de I'Hinialaya depuis l'Inde du Nord jusqu'à la 
('liiiic ii16ridioiirilc ((:tiaiig 1976a et b) pourrait ne représenter qu'iinc zone de 
divc7rsiti. l ice ;i : 
- La diversité é<.ologiqiic de ces zones montagneuses ; 
- La diversité (.iilturcllc de cet te région, souvent refiige pour des 
ii i i i ioritcs ctliiiiqiics ; 
- La zoiic de c.oritact qu'elle reprbsentc cntrc la  Ctiinc et l 'Asie du Siid. 
La figiirc 26 sc-liciiiatisc l'hypothèse que nous proposons pour I 'originc 
d'O. sativa et d'O. glaberrirna. t'oiir 0. glaberrima, l 'aire d'origine propos& 
clst drdi i i tc de la coriiparaison de la diversitb isozymiquc de cet te cspècc avcc: 
c-cllr de sori aiicCtrc saiivrigc. II s'agit typiquement d'un " non-centre " enc:orc 
qu'iiri r31c rclat i \ci i icr i t  plus important de la zone du lac: Tchad ne soit pas ri 
cl\c.liirc (voir p. 7 3  ). 1 1  faut reiriarqucr égalernerit que Iri domestication ri pu 
a\oii- l ici i i iiiic cpoqiie où Ic  Sahara était  plus arros6 c t  donc perrrlettrait unc 
distribiit ioii d'O. breviligulata peut-Ctrc plus iniportante. L e  farricux r iz  dcs 
Carariiaritcs (pciiplc de l 'antiquité situé au Sud Libyen ?) de Strabon (de 
c:andollc ISS3, p. 310) était  peut-être bien d'origine africaine. Pour 0. 
sat iw.  parriii les diverses hypothèses avancées jusqu'à présent à notre connais- 
sarice. sciilc ccl lc dc Iri domestication iiidependantc des deux types en Inde et 
eii Cliiric, suggérée par Chou (1948) est en accord avec notre interprétation. 
Clioii (selori une traduction orale du Dr. H.1. Oka) avance les arguments 
sui\r ints: ancienneté de la riziculture dans ces deux pays; distribution 
géographique différencielle des deux types de r iz  entre les deux pays ; 
esistcnce de r iz  sauvage non seulement en Asie du Sud et du Sud-Est mais 
aussi en Chine, jusque dans les lacs du bassin inférieur du Yangtze. II rappelle 
des donnces historiques rapportant l ' introduction de nouvelles variétés de r i z  
en Chine en provenance du Vietnam (où l'influence hindoue et boudhiste fut 
importante) et note que la distinction entre types indica et japonica, scientif i- 
quement décrite par Kato en 1928, était  traditionnellement reconnue par le 
peuple chinois (types Hsien e t  Keng, respectivenient). En conséquence, il 
propose de dénornmer sinica le type japonica. 
Sclon H.I. Oka (comm. verbale), feu E. Anderson proposait égalernent 
une origine de la diversité des variétés de r i z  cult ivé dans les introgressions 
réciproques de gènes entre les deux types. G.L. Stebbins (coriini. pers.) 
partage également l'opinion d'une domestication indépendante en Chine de i  
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F i q .  27 - Les deux hypothèses p r i n c i p a l e s  pour 1  ' é v o l u t i o n  d 'une  d i f f é r e n c i a t i o n  
sous-spéc i f ique,  avec une i n t e r g r a d a t i o n  de formes, parmi 0. s a t i v a .  
L 'hypothèse 1  e s t  une i n t e r p r é t a t i o n  des idées de Oka (1974, 1982). 
L 'hypothèse 2  e s t  défendue dans l e  t e x t e  (Second, 1984d). 
varibtés japonica, partir d'une espèce sauvage peut-être différente d'O. 
rufipogon et  originellement endémique dans la région Nord-Est de Chine. 
Notons que les observations cytologiques au stade pachytène réalisées 
surtout en Inde, sur des hybrides FI entrevariétés d'O. sativa e t  entre O. 
sativa e t  O. rufipogon ou O. longistaminata (Shastry 1964 e t  Nayar 1973) qui 
riiontrerit un début de différenciation génomique parmi le génôme A A  s'accor- 
dent parfaitement avec nos conclusions. Cependant, comme nous l'avons noté 
dans l'introduction, les méthodes cytogénétiques seules ne permettaient pas 
d'y aboutir. 
Au contraire, parmi les données récemment publiées, l'hypothèse de 
Oka (1974) est diamétralement opposée a la nôtre (voir figure 27). Cet auteur 
voit dans O. rufipogon asiatique, une potentialité a évoluer en types indica et  
japonica. I I  avance deux arguments principaux : 
1) La différenciat ion indica-japonica semble progresser, parmi le 
matériel originaire de la région du Jeypore Tract en Orissa (Inde) depuis des 
forriies sauvages jusqu'aux deux types cultivés en passant par des intermé- 
diaires (Oka et Chang 1962). Ces auteurs se sont sans n u l  doute trompés dans 
la direction de l'évolution de ces populations qui représentent plus probable- 
ment u n  retour vers une forme intermédiaire sauvage-cultivée, par introgres- 
sion génétique entre variétés cultivées et  espèce sauvage. En e f f e t ,  les 
variétés cultivées ou " intermédiaires cultivées-sauvages " ne montrent pas les 
zymogrammes que l'on attendrait si elles avaient é té  domestiquées a partir 
d'O. rufipogon local (Second 1982). La région du Jeypore Tract est connue 
par ailleurs pour être le refuge de plusieurs minorités ethniques indiennes qui 
pratiquent une agriculture primitive. 
2) U n  croisement d'une lignée d'O. rufipogon avec une variété indica a 
donné, dans la descendance, certaines plantes s'apparentant au type japonica 
pour trois caractères (résistance au chlorate de potassium, résistance au froid 
et  longueur des poils apiculaires). Réciproquement, avec un  croisement de la 
même lignée sauvage et  d'une variété japonica, i l  a é t é  obtenu dans la 
descendance certaines plantes s'apparentant au type indica (Oka 1982). 
Indépendamment du fait que ces trois caractères sont très loin de pouvoir 
représenter la différenciation indica-japonica, il y a au moins deux arguments 
qui pourraient invalider ce t te  expérimentation : a) l'échantillon unique d'O; 
rufipogon utilisé (originaire d'Inde) peut être lui-même issu d'introgressions 
spoi i tar iees  d u  r i z  s a u v a g e  e n  lnde  a v e c  l e s  v a r i é t é s  c u l t i v é e s  ( d o n t  le t y p e  
japonica)  e t  n e  r e p r é s e n t e  p e u t - ê t r e  p a s  v a l a b l e m e n t  le r i z  s a u v a g e  p r é a l a b l e -  
m e n t  à la d o m e s t i c a t i o n  ; b) la g a r a n t i e  d e  la  r e p r o d u c t i o n  d e s  h y b r i d e s  F I  e n  
a u t o f é c o n d a t i o n  n ' e s t  p e u t - ê t r e  pas t o t a l e .  
D e  n o m b r e u x  a u t e u r s  se s o n t  i n t é r e s s é s  à l ' o r i g i n e  du  r iz .  C h a n g  (1976b) 
f i t  iine r e v u e  d e  cette i m p o r t a n t e  l i t t é r a t u r e .  I I  c o n s i d é r a  c o m m e  " é v i d e n t e  " 
I 'or igine d u  g e n r e  O r y z a  d a n s  l e  G o n d w a n a  sur  la b a s e  d e  sa d i s t r i b u t i o n  
a c t i i e l l e  e t  p roposa  un s c h é m a  d ' é v o l u t i o n  qui " d e v a i t  r é s o u d r e  la  p l u p a r t  
d e s  c o n t r o v e r s e s  ". C e  s c h é m a  r e t i e n t  d e u x  s é r i e s  é v o l u t i v e s  : e s p è c e  s a u v a g e  
p é r e n n e  + e s p è c e  s a u v a g e  a n n u e l l e  + e s p è c e  c u l t i v é e  e n  As ie  et e n  
Afriqiie r e s p e c t i v e r n e n t .  C h a n g  n o t e  cependar i t  q u e  l e s  d e u x  espè( .es  a n c e s -  
t r a l e s  d 'O.  s a t i w  s e r a i e n t  e s s e n t i e l l e m e n t  d e s  t a x o n s  c o n c e p t u e l s  du p a s s é  
lo in ta in  : 0. ruf ipogon ,  p e r e n n e  et 0. n i w r a ,  a n n u e l ,  d a n s  l a  m e s u r e  o ù  l ' on  
o b s e r v e  t o u t e  une  i n t e r g r a d a t i o n  d e  f o r m e s  e n t r e  e s p è c e s  s a u v a g e s ,  c u l t i v é e s  
e t  a d v e n t i c e s .  Tro i s  " r a c e s  6 c o - g é o g r a p h i q u e s  " d'O.  s a t i w ,  Indica,  J a v a n i c a  
e t  J a p o n i c a  (: Keng = ~ i n i c a )  s o n t  r e t e n u e s .  La r a c e  t r o p i c a l e  l n d i c a  e s t  
p r é s u m é e  a n c e s t r a l e  a v e c  u n e  z o n e  d ' o r i g i n e  c o r r e s p o n d a n t  a u x  c o n t r e f o r t s  d e  
l ' H i m a l a y a  e n  l n d e  e t  e n  A s i e  du  Sud-Est .  
C e t t e  publ ica t ion  est u n e  i m p o r t a n t e  s y n t h è s e .  C e p e n d a n t ,  a v e c  O k a  
( 1977), nous  pouvons n o u s  d e m a n d e r  si t o u t e s  l e s  d o n n é e s  publ iées  d o i v e n t  ê t r e  
i n t é g r é e s  d a n s  la m e s u r e  où  c e r t a i n e s  s o n t  s u b j e c t i v e s  et n e  r e p o s e n t  p a s  sur  
d e s  d o n n é e s  f i a b l e s  ou  r e p r o d u c t i b l e s .  C e t t e  s y n t h è s e  s e m b l a i t  r e p r é s e n t e r  un  
c o n s e n s u s  m a i s  n e  c l a r i f i e  pas  l a  s i t u a t i o n  c o m m e  e l l e  y p r é t e n d a i t .  P a r m i  les 
confus ions  l e s  plus  g r a v e s ,  il y a, n o u s  semble- t - i l ,  celle c o n c e r n a n t  la 
s t r u c t u r e  g é n é t i q u e  d'O. s a t i w .  C o m m e  n o u s  l ' a v o n s  d é j à  n o t é ,  l e s  r a c e s  
lndica et J a p o n i c a  d e  C h a n g  n e  c o r r e s p o n d e n t  p a s  a u x  s o u s - e s p è c e s  ind ica  e t  
japonica d é f i n i e s  p a r  K a t o  ou  a u x  t y p e s  d é f i n i s  par  O k a  et q u e  nous  
re t rouvons .  Nous n ' e n  voulons pour  p r e u v e  q u e  la  c l a s s i f i c a t i o n  d a n s  le t y p e  
lndica,  f a i t e  p a r  cet a u t e u r ,  d e s  v a r i é t é s  i n t r o d u i t e s  a u  h loyen-Or ien t  e t  e n  
Europe  e t  d e  l ' a p p a r e n t e m e n t  d e s  v a r i é t é s  J a v a n i c a  (plus  e x a c t e m e n t  Bulu) a u  
t y p e  lnd ica ,  a l o r s  q u e  l e s  é t u d e s  g é n é t i q u e s  n o u s  o n t  c o n f i r m é  q u e  ces de i i s  
g r o u p e s  v a r i é t a u x  s ' a p p a r e n t e n t  a u  t y p e  japonica .  D ' a u t r e s  e x e m p l e s  s o n t  
d o c u m e n t é s  m a i s  u n e  c l a r i f i c a t i o n  est e n  c o u r s  (G.L. G l a s z m a n n ) .  
P a r  c o n t r e ,  s a n s  l a  d é m o n t r e r ,  n o u s  a v o n s  vu q u e  n o s  r é s u l t a t s  s o n t  e n  
a c c o r d  a v e c  l ' h y p o t h è s e  d u e  à Whyte  (1974) d ' u n e  é v o l u t i o n  e n  As ie  d e  la 
f o r n i e  s a u v a g e  p é r e n n e  v e r s  la f o r m e  s a u v a g e  a n n u e l l e  puis  v e r s  la f o r i i ~ e  
cultivée. Cependant, ce schéma, n'est pas applicable au cas africain où O. 
longistarninata ne peut être à l'origine d'O. breviligulata. 
Enfin, si I'origine première des Oryza est bien entendu liée à celle des 
graminées, leur distribution actuelle est, pour une bonne part, le résultat de 
l 'act ivi té humaine. Il faut donc considérer avec beaucoup de circonspection 
cet te distribution pour en retirer une information du point de vue évolutif. 
Pour conclure, même si nous n'avons pu qu'apporter des arguments, et  
non des preuves, à notre interprétation, l'examen de la l i t térature montre 
qu'elle est compatible avec tous les faits bien qu'elle bouscule un bon nombre 
de spéculations. Comme l 'écri t  Pernès (19841, la vérité sur la  domestication 
dez r iz  pourrait donc bien être dans cet te dernière hypothèse. 
La figure 28 présente d'une manière synthétique nos principales conclu- 
sions concernant les relations phylogénétiques des r iz  cultivés, entre eux e t  
avec leurs plus proches parents sauvages et  adventices. 
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Fig. 28. Relations phylogénétiques des deux espèces de riz cultivé. Les flèches simples 
indiquent une descendance directe. Les doubles flèches indiquent l'introgression par 
hybridation et rétrocroisements qui semble exister entre toutes les formes ou espèces 
sympatriques, sauf peut-être entre 0. longistaminata et O. breviligulata séparées par des 
barrières reproductives particulièrement développées. Les sous-espèces ancestrales indica 
et japonica d'O. sativa sont conceptuelles dans le sens où elles sont censées représenter 
les stades primitifs de la domestication en Asie du Sud et Sud-Est et en Chine, 
respectivement. Elles correspondent néanmoins à une dichotomie fondamentale dans l'espèce 
0. sativa. 
CONCLUSlONS GENERALES 

L'eti ide de la diversité génétique grâce à la technique d'éle<:trophorcsc 
d'isozyiiics nouvelleinent accessible nous a permis de présenter une interprb- 
tat ion des relations évolutives parmi le genre Oryza et du processus de la 
doiiiesticatiori dez r iz  dans lesquels sont pris en compte non seulement nos 
rcsii ltats expérirrientacix mais des observations de terrain e t  une large biblio- 
graptiie. 
Nous voudrions conclure de quatre points de vue : 
1. L'apport de cet te recherche pour étude de l'évolution chez les 
plantes ; 
2. Les parallèles avec d'autres situations de domestication ; 
3. La préservation des ressources génétiques des r i z  ; 
4. Les voies de création variétale qui découlent de l'organisation 
évolutive des Oryza. 
1) L'APPORT DE CETTE RECHERCHE POUR L'ETLIDE DE L'EVOLUTION 
CHEZ LES PLANTES. 
L e  modèle d'évolution entrevu est conforme à celui de la spéciation en 
allopatrie (Grant 1971). Les barrières reproductives n'atteindraient que lente- 
ment un niveau irréversible et des hybridations (avec ou sans polyploïdisation) 
seraient à la source d'une grande création de variabilité, conformément à la 
suggestion classique d'Anderson et Stebbins (1954). L'observation que les 
barrières reproductives isolant les deux espèces africaines O. longista mina ta 
et O. brev i l igu la ta  son t  p a r t i c u l i è r e m e n t  déve loppées  p a r  r a p p o r t  a u x  possi- 
b i l i t és  d 'hybr ida t ion  qui  subs i s t en t  e n t r e  d e s  f o r m e s  a l l opa t r i ques  e n c o r e  plus 
d i v e r g e n t e s  t e l l e s  q u e  0. ruf ipogon a s i a t i q u e  et aus t r a l i en  est néanmoins  à 
re lever .  11 pour ra i t  s ' ag i r  d 'un  cas d e  r e n f o r c e m e n t  (" Wal l ace  e f f e c t  ", G r a n t  
1971) consécu t i f  à l ' in t roduc t ion  succe s s ive  d e  ces deux  e s p è c e s  e n  Af r i que  et 
à l eur  d i s t r ibu t ion  pa r apa t r i que .  C e  f a i t  est à préc iser .  O n  pou r r a i t  e n  
d é d u i r e  : 1) q u e  l e  phénomène  d e  spéc i a t i on  n ' e s t  pa s  supe rposab l e  à l a  
d ive rgence  e n  a l l o p a t r i e  et 2 )  q u e  l e s  phénomènes  d ' in t rogress ion  n e  son t  pa s  
a d a p t a t i v e m e n t  n e u t r e s  pour l ' e spèce .  L e  cas d e  la  spéc i a t i on  d'O. brevi l i -  
g u l a t a  impl iquant  une  d i v e r g e n c e  mo ind re  q u e  c e l l e  q u e  l 'on c o n s t a t e  d a n s  la  
s e u l e  e s p è c e  0. r u f i p o g o n  est é g a l e m e n t  à r e l e v e r .  D a n s  l e s  a i r e s  
géographiques  l e s  moins  p e r t u r b é e s  e t  a n c i e n n e m e n t  conquises  pa r  12s e s p è c e s  
c o n c e r n é e s  ( s avanes  d ' A f r i q u e  et d 'Aus t ra l ie ) ,  o n  o b s e r v e  d e s  e s p è c e s  r e l a t i ve -  
m e n t  inonotypiques  a v e c  d e s  f o r m e s  biologiques bien d i s t i nc t e s .  P a r  c o n t r e ,  
d a n s  l e s  a i r e s  les  plus p e r t u r b é e s  (Asie)  o u  nouve l l emen t  o u v e r t e s  à l a  
d i s t r ibu t ion  d e  ces e s p è c e s  (Amér ique ,  f o r ê t s  a f r i c a ine s )  et é g a l e m e n t  d a n s  l e s  
zones  c u l t i v é e s  e n  Afr ique ,  o n  obse rve  d e s  e s p è c e s  c o m p l e x e s  d a n s  lesque l les  
l ' approche  typologique  n ' e s t  pa s  s a t i s f a i s a n t e  et qui  p r é s e n t e n t  un con t i nuum 
d e  f o r m e s  biologiques. L e s  e s p è c e s  polyploïdes d ' O r y z a  r e p r é s e n t e r a i e n t  une  
phase  d 'évolu t ion  r é c e n t e ,  l i é e  à l a  fo i s  a l ' o u v e r t u r e  d e  nouvel les  n i ches  
éco logiques  (Amér ique ,  zones  p e r t u r b é e s  d e  l 'Ancien  Monde) e t  à l a  juxta-  
posi t ion d e  deux  génomes ,  a y a n t  évo lué  e n  a l l opa t r i e .  P a r m i  l e s  diploïdes,  o n  
p e u t  d i s t i n g u e r ,  d e  f o r m e s  p r o b a b l e m e n t  p l u s  p r o c h e s  d e s  e s p è c e s  
a n c e s t r a l e s ,  d ' a u t r e s  q u i  l e u r s  s o n t  i n t e r m é d i a i r e s  et s e r a i e n t  i s s u e s  
d ' é c h a n g e s  géné t i ques  r é c e n t s  e n t r e  g é n o m e s  d i f f é r e n t s  ( que  ceux-c i  s e  t r adu i -  
s e n t  ou  non par  d e s  a b e r r a t i o n s  me ïo t i ques  c h e z  l e s  hybr ides  FI ) .  11 nous  
s e m b l e  ainsi  avo i r  d e m e l e  un  é c h e v e a u  embrou i l l é  e n t r e  un p e t i t  n o m b r e  d e  
l ignées  Si l e  modè l e  est p laus ib le  e n  fonc t i on  d e  l a  connais -  
s a n c e  du pa l éoenv i ronnemen t  et c o m p t e  t e n u  d e s  e x i g e n c e s  éco log iques  d e s  
r iz ,  il est év iden t  q u e  d e s  phénomènes  n a t u r e l s  ( t e c t o n i q u e s  o u  c l ima t i ques )  o u  
l e s  an imaux ,  a v a n t  l ' homme ,  o n t  pu provoquer  d e  t e l s  e n c h a î n e m e n t s  d 'hybri-  
da t i on  e n t r e  l ignées  p r éa l ab l emen t  i so lées  d u r a n t  d e s  mil l ions d 'années .  
D'ai l leurs ,  nous n 'avons  pu r é soud re  la  ques t i on  d e  savoi r  si,  e n  As ie  o ù  l e  
g e n r e  O r y z a  déve loppe  le max imum d e  var iab i l i t é ,  l e  m o d è l e  est app l i c ab l e  
d a n s  sa s imp l i c i t é  o u  a u  c o n t r a i r e  s ' i l  f a u t  voir une  success ion  d e  pé r i odes  
d ' i so la t ion  et d ' hyb r ida t i on  e n  fonc t i on  d e  l ' h i s t o i r e  géologique  e t  c l i m a t i q u e  
c o m p l e x e  d e  la  région.  
Nous voudrions relever trois points : 
a) L'impact de l 'activité humaine (déforestation, agriculture, voyages à 
travers les barrières géographiques naturelles) a été énorme pour modifier la 
structure génétique de nombre d'espèces. Ce fait est une évidence dans le cas 
des riz, il n'en est cependant probablement pas moins réel dans bon nombre 
d'espèces pour lesquelles il peut être sous estimé. Souvent, les espèces prises 
comme modèle pour l'étude de l'évolution font également partie de I'environ- 
nement anthropisé et on peut les qualifier d'adventices ou de commensales de 
l'homme (de nombreuses espèces de drosophiles font partie de ces dernières, 
Dobzansky., 1965). A ce titre, le cas que nous étudions ne peut pas être 
considéré comme particulier. 
b) Une explication pour le rejet du modèle du neutralisme particulière- 
ment fréquent parmi ceux qui s'intéressent aux plantes pourrait résider dans 
le fait  que ces dernières (Grant 1971), par rapport aux vertébrés supérieurs 
notamment, conservent parfois une possibilité d'hybridation entre des lignées 
isolées pendant des millions d'années. Compte tenu d'une part que nous 
observons généralement les espèces qui réussirent le mieux dans I'environ- 
nement actuel et ont donc manifesté une grande adaptabilité et d'autre part 
des perturbations humaines évoquées ci-dessus, ce sont peut-être bien des 
populations ou espèces d'origine phylogénétique hétérogène qui ont le plus de 
chance d'être étudiées. Dans notre cas, s i  une interprétation " sélectionniste " 
semblait s'imposer à l'échelle des r iz cultivés et de leurs parents immédiats, 
nous avons vu que l'interprétation neutraliste était beaucoup plus explicative 
lorsque l'on considérait la section Eu-Oryza dans son ensemble. 
c) S i  le modèle adopté est correct dans ses grandes lignes, nous 
disposons, avec le genre Oryza et la tribu des Oryzées, d'un matériel 
exceptionnel pour poursuivre des recherches fondamentales sur l'évolution. 
Notons en particulier : l'hypothèse de l'horloge moléculaire, la signification 
- adaptative ou non - du polymorphisme flavonoïque, le rôle de l'hybridation 
(introgression, allopolyploïdisation) dans l'évolution de la variabilité génétique 
(jusqu'au niveau des familles de gènes répétés dans le génome - évolution 
concertée -), l'évolution des chromosomes, la signification évolutive des 
types biologiques intermédiaires annuel-pérenne, de I'allotétraploïdisation, 
etc... 
S i  au contraire, le modèle n'est pas correct, sa valeur explicative et 
prédictive devrait être rapidement mise en défaut par l'expérimentation. 
II) LES PARALLELES AVEC D'AUTRES SITUATIONS DE DOMESTICATION. 
Nous avons confirmé l'hypothèse d'une domestication distincte des r i z  
en Afrique et en Asie et émis celle d'une domestication indépendante en 
Chine et en Asie du Sud. La grande diversité d'O. sativa proviendrait, pour 
une part importante, des hybridations entre les origines chinoises e t  sud- 
asiatiques. Nous devons donc nous demander si cela est un cas unique ou si 
l 'on peut établir des parallèles avec d'autres cas, Hordeurn et Triticurn en 
particulier. 
La structure génétique des orges n'est pas sans rappeler celle des r i z  : 
1) Une structuration de la variabilité d'une collection mondiale d'orge 
cultivée a été mise en evidence au niveau de 4 locus d'estérases avec 
2 groupes principaux : Oriental et Occidental (Kahler et Allard 1981) ; T. 
Konishi, comm. pers.). Cette structure au niveau isozymique rappelle celles 
mises en evidence sur la base de la fréquence des gènes gouvernant l'absence 
d'abcission du rachis, les gènes de résistance au mildiou, le nombre de rangs 
de l'épi, etc... qui sont à la base de I'hypothèse diphylétique de l'origine des 
orges cultivés (Takahashi 1955). 
2) Des combinaisons particulières de gènes existent dans les variétés 
dlEthiopie (T. Konishi, comm. pers.), région connue depuis Vavilov pour 
représenter un " centre secondaire " de variation pour I'orge (voir aussi 
Erroux, 1956). Les variétés éthiopiennes sont par ailleurs généralement carac- 
térisées par un patron particulier de variation flavonoïque (Frost et al. 1975). 
Ces observations doivent être rapprochées des découvertes archéologiques 
récentes qui indiquent une utilisation ancienne de I'orge et du blé (probable- 
ment diploïde) dans la haute vallée du Nil, 17000 ans B.P. (Wendorf et al. 
1979 ; Wendorf et Schild 1980) et de I'orge et d'autres céréales au Soudan, 
6000 ans B.P. (Klichowska 1978). 
Ces trouvailles permettent d'envisager au paléolithique la présence 
d'orge et de blé sauvage en Afrique. Bien que ces espèces aient disparu 
actuel lement de ces régions à l ' é t a t  sauvage, il est donc raisonnable 
d'admettre qu'elles aient pu être domestiquées en Afrique indépendamment du 
centre mieux reconnu du Moyen-Orient. 
Le cas des blés est particulièrement complexe. Les trouvailles archéo- 
logiques ci-dessus permettent d'avancer I'hypothèse d'une aire de distribution 
des Aegilops très différente de celle que I'on connaît aujourd'hui. La section 
Sitopsis (famille des génomes S, apparentée au génome B des blés) est la seule 
qui soit présente actuellement a l 'état diploïde en Afrique (Zohary 1965). 
C'est également cet te section qui marque la divergence isozymique maximale 
par rapport aux autres (Brody et  Mendlinger 1980, voir une visualisation des 
données de ces auteurs par un positionnement multidimentionnel sur la 
figure 29 et  la distribution des distances de Nei observées entre lignées dans 
le tableau 16). Cela permet d'envisager l'évolution de la  section Sitopsisen 
Afrique, plus ou moins indépendamment des autres sections, pendant des 
millions d'années. Les données de l'analyse de restriction des ADN chloroplas- 
tiques permettent d'autre part de confirmer I'hypothèse que l'évolution des 
blés polyploîdes est récente par rapport à celle de leurs parents diploïdes 
(Tsunewaki et Ogihara 1983). Celle-ci pourrait remonter a la  f i n  du Pléis- 
tocène seulement (Wright 1976). Bien que spéculative, nous pouvons donc, sur 
la base de l'exemple du groupe d'espèces Latifolia des Oryza, avançer 
I'hypothèse d'une évolution allopatrique des génomes de blés en Afrique, 
Eurasie de l'Ouest, et Asie centrale avant leur réunion au Proche-Orient. Des 
échanges complexes de chromosomes, ou segments chromosomiques, auraient 
conduit à une diversification rapide des génomes des Triticum (en particulier 
des génomes A, B et G )  à partir de ceux des Aegilops (Second, 1984a). Le fa i t  
que des génomes similaires soient fréquemment observés en association avec 
des cytoplasmes très différents et  réciproquement (Tsunewaki et  Ogihara, 
1983 ; Y. Ogihara, comm. pers.) est en faveur de I'hypothèse d'échanges 
récents nucléo-cytoplasmiques très importants. 
11 y a donc convergence des données archéologiques et  de la bio- 
géographie évolutive pour reconnaître un rôle important du continent africain 
dans l'évolution des trois premières céréales de l'Ancien Monde et pour étayer 
l'hypothèse d'une domestication multiple en fonction des barrières géogra- 
phiques qui se sont renforcées il y a quelques millions d'années entre 
l'Afrique, l'Eurasie de l'Ouest et l 'Asie Centrale-Chine. 
L'hypothèse d'une origine hybride des animaux domestiques semblant 
également pouvoir être avancée sur la base du polymorphisme des protéines 
(Fergusson 1980, p. 128), la question de savoir si I'on peut ériger en règle la 
relation entre le succès des espèces domestiquées e t  leur origine hybride 
Tableau 16. La d i s t r i b u t i o n  des d i s t a n c e s  g é n é t i q u e s  de Ne i  c a l c u l é e s  s u r  l a  
base des a n a l y s e s  à 19 l o c u s  polymorphes e n t r e  65 1 i gnées  de T ~ c u m  e t
Aegilupa regroupées s e l o n  l e s  f a m i l l e s  de génômes. Les d i s t a n c e s  m i n i m a l e  , 
médiane e t  maximale parmi  t o u t e s  l e s  combina isons de l i g n é e s  2 à 2 s o n t  
i nd iquées .  n=  nombre de 1 i gnées .  (Données i sozymiques e x t r a i t e s  de Brody and 
Mendl i nger ,  1980) . 
n 
m in  
A med 
max 
S 
D 
Cu = U 
M 
Mu=Ur: 
C 
A 
11 
.O3 
.14 
.32 
S 
22 
.44 
.82 
1.21 
. O0 
.45 
.96 
M 
9 
.8 1 
1 .ll 
1.52 
1.20 
1.65 
2.48 
.78 
1.20 
1.85 
.26 
.36 
.56 
. O0 
.O4 
.12 
D 
8 
.45 
.63 
.97 
.67 
.99 
1.32 
.O7 
.20 
.39 
C u = U  
8 
1 .O5 
1.23 
1.68 
1.31 
1.82 
2.51 
1 .O1 
1.33 
1.98 
. O0 
.O9 
.21 
Mu=Un 
2 
.90 
1 .O7 
1.33 
1.26 
1.70 
2.21 
.76 
.98 
1.32 
.55 
.63 
.82 
.38 
.49 
.59 
- 
.O4 
- 
C 
2 
.8 1 
.96 
1.24 
1.41 
1.97 
2.65 
.90 
1.20 
1.67 
.88 
.96 
1.27 
.67 
.78 
.85 
.6 1 
.65 
.68 
- 
.O3 
- 
T.  monococcum 
a T boeticum 
O A .  speltoïdes 
Q A .  lonqissimo 
0 A. shoronensis 
@ A .  bicornis 
* A .  squorroso 
A umbelluloto 
W A .  comoso 
A .  unioristoto 
X A .  coudata 
F i g .  29 - Posit ionnement sur  l e  premier  p l a n  d 'une  analyse en coordonnées 
p r ~ n c i p a l e s  des d is tances  de Nei su r  19 locus  polymorphes, de 65 l i g n é e s  de 
T r i  t i cum e t  Aegi l ops  d i p l o ï d e s .  
La c l a s s i f i c a t i o n  s p é c i f i q u e  e s t  i nd iquée  par  des symboles e t  l e s  espèces 
sont  regroupées se lon  l e s  f a m i l l e s  de génomes ind iquées par l e s  l e t t r e s  
convent ionnel  l e s  de 1 a l i t t é r a t u r e  (Données isozymiques e x t r a i t e s  de Brody e t  
Mendl i nger, 1980).  
d e v i e n t  d o n c  a t t r a y a n t e .  D a n s  l e  cas d e s  c é r é a l e s  t e l l e s  q u e  l e  r iz ,  o n  p e u t  
i m a g i n e r  u n e  d o m e s t i c a t i o n  " p r i m a i r e  " (O. g l a b e r r i r n a  à p a r t i r  d 'O.  brevi l i -  
g u l a t a ,  p a r  e x e m p l e )  puis u n e  d o m e s t i c a t i o n  " s e c o n d a i r e  " à l a  s u i t e  d e s  
hybr ida t ions  q u i  p e u v e n t  c o n d u i r e  à un c e r t a i n  r e t o u r  v e r s  l a  f o r m e  s a u v a g e  
p a r  c o m p l é m e n t a t i o n  g é n é t i q u e  m a i s  f o u r n i s s e n t  u n e  b a s e  g é n é t i q u e  b e a u c o u p  
plus l a r g e  à l a  s é l e c t i o n  h u m a i n e  ( 0 .  s a t i v a ) .  
U n  a u t r e  f a i t  a p p a r a î t  é v i d e n t  d a n s  l e  cas d e  l a  d o m e s t i c a t i o n  d e s  r iz ,  
p lus  p a r t i c u l i è r e m e n t  d'O. g laber r i rna ,  q u ' i l  s e m b l e  i n t é r e s s a n t  d e  n o t e r .  C ' e s t  
c e l u i  d e  l a  p r é - a d a p t a t i o n  à la d o m e s t i c a t i o n  d e  l ' a n c ê t r e  0. brev i l igu la ta .  
R a p p e l o n s  q u e  cette d e r n i è r e  e s p è c e  se t r o u v e  d a n s  l e s  m a r e s  p luv ia les  d e  
s a v a n e s  s è c h e s ,  s o u v e n t  f r é q u e n t é e s  par  l e s  a n i m a u x  e n  d é b u t  d e  sa i son  s è c h e  
a v a n t  l e u r s  g r a n d e s  m i g r a t i o n s  v e r s  l e s  po in t s  d ' e a u  p e r m a n e n t s .  L e s  plus  g r o s  
g r a i n s  d u  g e n r e  O r y z a  s o n t  o b s e r v é s  d a n s  cette e s p è c e  ( e t  a u s s i  d a n s  son  
h o m o l o g u e  a s i a t i q u e ,  l a  f o r m e  a n n u e l l e  d'O. ruf ipogon t e l l e  q u ' e l l e  se p r é s e n t e  
e n  Inde  d e  l ' O u e s t )  lo rsqu 'e l l e  se t r o u v e  s u r  un s o l  p rofond  et r i c h e  e n  a r g i l e ,  
d a n s  l e  bass in  d u  l a c  T c h a d  n o t a m m e n t .  L e s  a n i m a u x  p i é t i n e n t  
l e  sol  h u m i d e  e t  l ' e n r i c h i s s e n t  d e  l e u r s  d é f é c a t i o n s .  N e  do i t -on  p a s  voir  d a n s  
l a  g r o s s e u r  d e s  g r a i n s  u n e  a d a p t a t i o n  a l ' e n f o u i s s e m e n t  p rofond  p a r  l e  
p i é t i n e m e n t  qu i  p r o t è g e  l e s  g r a i n s  d e s  p r é d a t e u r s  m a i s  d e m a n d e  u n e  p lus  
g r a n d e  q u a n t i t é  d ' é n e r g i e  pour  g e r m e r  ? O n  p e u t  a l o r s  e s t i m e r  q u e  I ' a d a p t a -  
t i o n  à un mi l ieu  p e r t u r b é  a p r é c é d é  la  d o m e s t i c a t i o n .  C o n t r a i r e m e n t  a u  cas 
d e  l a  d o m e s t i c a t i o n  d u  Maïs  q u i  s e m b l e  a v o i r  t i r é  p a r t i e  d ' u n e  s o u d a i n e  
t r a n s m u t a t i o n  d a n s  l ' a r c h i t e c t u r e  et l a  s e x u a l i t é  d e  l a  p l a n t e  ( I l t i s  1983), o n  
d o i t  e n v i s a g e r  d a n s  c e l u i  d u  r i z  un p r o c e s s u s  c o n t i n u  d e  d o m e s t i c a t i o n  q u i  a 
c o n s i s t é  à i n t é g r e r  d e  l a  d i v e r s i t é  g é n é t i q u e  e n  p r o v e n a n c e  d e  d i f f é r e n t s  
c o m p a r t i m e n t s  p r é a l a b l e m e n t  c l o i s o n n é s .  N o u s  p o u v o n s  p o u r s u i v r e  ce 
processus.  
III) LA PRESERVATION DES RESSOURCES GENETIQLIES. 
En ce qui concerne la préservation des ressources génétiques, nous 
sommes conduits à mett re l'accent sur les formes ancestrales dont toutes les 
autres seraient issues dans un passé géologiquement récent. Il s'agit de 
privilégier une approche qualitative par rapport à une approche quantitative. 
II ne suff i rai t  pas de conserver quelques variétés pour obtenir toutes les 
autres par recombinaison. Nous devons avoir le respect d'un patrimoine cédé 
par des mill iers de générations de sélectionneurs, selon un processus que nous 
ne connaissons pas entièrement. Cependant, il nous semble important de ne 
pas " focaliser " les collections sur les formes que l 'on rencontre dans les 
milieux cultivés ou leur voisinage mais d'attacher plus d'intérêt, particuliè- 
rement en Asie, aux formes qui se trouvent peut-être encore dans les zones 
les moins affectées par l 'act iv i té humaine et ses développements récents, 
d'ampleur dramatique. Il s'agit également de retrouver les cultivars les plus 
pr imi t i fs  sur une base combinée des distances génétiques et des compor- 
tements en croisement. 
II y a là, nous semble-t-il, une at t i tude généralisable au problème de la 
protection des ressources génétiques dans son ensemble. Cet te dernière ne 
doit-elle pas, en définitive, tendre vers l a  conservation des formes ancestrales 
dans le cadre de I'anthropisation accélérée de l'environnement. Ne doit-on pas 
alors essayer de remonter dans le temps e t  ne pas se contenter de conserver 
les formes qui nous sont les plus proches, qui donc sont déjà lourdement 
affectées par le  processus de disparition de la variabil ité génétique ? 
Ces formes primitives ont cependant toutes chances de se trouver dans 
les zones les plus dif f ic i lement accessibles, et aussi d'être les plus délicates à 
cultiver en conditions expérimentales standard car elles sont adaptées à une 
niche écologique étroite, La démarche d'évaluation des relations 
évolutives a des chances de repérer ces formes, donc de pouvoir les 
conserver. Parmi les techniques disponibles, l'électrophorèse d'isozymes est 
une méthode actuellement irremplacable, tant par sa simplicité que par la 
signification phylogénétique des variations observées. L'analyse selon la tai l le 
des fragments de restr ict ion de l 'ADN sera sans aucun doute dans les années 
à venir une technique complémentaire qui présente entre autre l ' intérêt de 
m a r q u e r  t o u t  auss i  s imp lemen t  l e s  g è n e s  cy top l a smiques  q u e  nuc l éa i r e s  
(grande  l acune  d e  n o t r e  é tude) .  11 n e  f a u t  p a s  pour a u t a n t  négl iger  l e s  
m é t h o d e s  t rad i t ionnel les .  Pou r  l ' ana lyse  d e  la  s t r u c t u r e  g é n é t i q u e  d e s  r i z  
cu l t ivés ,  il y a lieu n o t a m m e n t  d e  r e m e t t r e  e n  va leur  l 'observa t ion  d e s  
s t é r i l i t é s  polliniques e n  c r o i s e m e n t  a v e c  d e s  l ignées  t e s t s .  
La  r e c h e r c h e  d e s  r e l a t i ons  évo lu t i ve s  non s e u l e m e n t  p e r m e t  d e  r e p é r e r  
l e s  f o r m e s  pr imi t ives  a n c e s t r a l e s  ma i s  r e p r é s e n t e  un guide  pour l ' éva lua t ion  
plus rapide,  sur  l a  base  d 'un  n o m b r e  rédui t  d e  v a r i é t é s  pa rmi  t o u t e s  ce l l e s  
access ib les ,  d e s  c a r a c t é r i s t i q u e s  a d a p t a t i v e s  qui i n t é r e s sen t  l e s  sé lec t ionneurs .  
Si, par  chance ,  c e s  de rn i è r e s  é t a i e n t  l i ées  à c e r t a i n s  d e s  marqueu r s  isozy- 
miques  ou  d e  r e s t r i c t i on  é tud i ée s ,  l e  t r a v a i l  d e  s é l ec t i on  pourra i t  e n  ê t r e  
g r a n d e m e n t  fac i l i t é .  
IV) LES VOIES DE CREATION VARIETALE QU1 DECOULENT DE L'ORGANI- 
SATION EVOLUTIVE DES ORYZA. 
N o u s  v o u d r i o n s  a x e r  n o t r e  r é f l e x i o n  s u r  t r o i s  v o i e s  p r i n c i p a l e s  
possibles : 
A) c e l l e  d e s  v a r i é t é s  hybrides et d e s  v a r i é t é s  a l l o g a m e s  ; 
B) c e l l e  d e s  in t rogress ions  d e  g è n e s  e n t r e  f o r m e s  é lo ignées  ; 
C )  c e l l e  d e  I'allotétraploïdisation. 
A) La voie des variétés hybrides F I  d e  r i z  cu l t i vé  a é t é  r endue  
populaire par  l e  s u c c è s  q u e  c e s  de rn i è r e s  o n t  r e n c o n t r é  e n  Chine .  L e  c a s  d e  
I ' au to incompat ib i l i té  d e  l ' e spèce  0. longistarninata p e r m e t  d 'envisager  non 
s eu l emen t  d e  f ac i l i t e r  l 'ob ten t ion  d e  s e m e n c e s  hybr ides  (Taillebois, 1983) ma i s  
peu t - ê t r e  auss i  d e  cons t i t ue r  d e s  v a r i é t é s  a l l ogames  cu l t ivées .  C e t t e  possi- 
b i l i t é  s emb le  d ' a u t a n t  plus a t t r a y a n t e  qu ' i l  s e r a i t  é v e n t u e l l e m e n t  possible 
d ' a s soc i e r  le  c a r a c t è r e  pé renne  a une  t e l l e  var ié té .  
Il nous s e m b l e  néanmoins  a propos d e  rappeler  q u e  l e s  f o r m e s  a l l ogames  
d'O. rufipogon as i a t i que  o n t  p robab l emen t  l a r g e m e n t  pa r t i c ipé  a l ' é labora t ion  
de la variabilité d'O. sativa par la voie d'introgressions génétiques. Cette 
espèce s'est cependant maintenue avec un système de reproduction à domi- 
nante autogame. Faut-il en déduire que la voie allogame ne serait pas 
fonctionnelle dans le système traditionnel de riziculture ? Cette possibilité 
pourrait être liée à la dispersion, parmi les chromosomes de riz, des gènes 
déterminant le syndrome de domestication (contrairement à ce que l'on 
observe avec des céréales allogames comme le maïs e t  le mil, Pernès, 1984). 
Une forme domestiquée allogame de r iz  ne pourrait pas, dans ces conditions, 
résister aux flux géniques en provenance d'espèces sauvages ou d'autres 
cultivars. En d'autres termes, que ce soit pour la formule des variétés 
hybrides F I  ou pour celle d'une forme allogame, un processus coûteux de 
production de semences devrait être mis en place qui compromettrait pour 
une part importante le gain de productivité escomptable. 
B) La voie des  introgressions d e  gènes entre formes éloignées (type 
indica et japonica " ancestraux "), 0. glaberrima, 0. longistaminata, 0. 
rufipogon océanien ... ) est celle qui découle le plus naturellement de l'organi- 
sation évolutive qui a été entrevue pour le groupe d'espèces Sativa. Elle est 
probablement, pour une large part, à l'origine de la diversité de l'espèce 0. 
sativa mais peut être poursuivie. Cela suppose un vaste programme récurrent 
d'hybridations suivies de rétrocroisements, avec l ' u t i l i sa t ion  éventuelle 
d'espèces " ponts " entre formes interstériles. Elle est sans aucun doute à 
même de créer des formes variétales entièrement nouvelles e t  multipliables 
par autogamie. 
C) Les potentialités d e  la  tétraploïdisation à l'intérieur du groupe 
Sativa doivent être réexaminées. 
Du point de vue nombre chromosomique, le r iz  est intermédiaire entre 
l'orge (diploïde, 2n = 14) et les blés polyploïdes (2n = 28 ou 42). Son nombre 
chromosomique diploïde de 24 pourrait correspondre à une polyploïdisation 
ancienne comme de nombreux travaux le suggèrent (voir Nayar 1973, 
p. 261-4). Cet événement devrait cependant remonter à un passé très ancien 
dans l'évolution des graminées puisque plusieurs tribus voisines partagent ce 
nombre chromosomique. Par ailleurs, les teneurs en ADN par chromosome 
sont très inférieures chez le r i z  comparé au blé et à l'orge (0.050 vs 0.824 e t  
0.779 pg., respectivement, Bennett 1976). 
L'hypothèse  d ' une  s t r u c t u r e  al lopolyploïde anc i enne  d e  leur g é n o m e  ne  
doi t  pas condui re  a négliger a pr ior i  l ' i n t é r ê t  d e  la  polyploïdisation d e s  r iz  
cult ivés.  L a  s t r u c t u r e  du groupe  Lat i fo l ia  a t t e s t e  d e s  po ten t i a l i t é s  qu'ont  les  
polyploïdes d 'Oryza  à conquér i r  d e  nouvelles n iches  écologiques.  L a  poten- 
t i a l i t é  agronomique  d e  va r i é t é s  t é t r ap lo ïdes  ob tenues  par d e s  c ro i semen t s  
complexes  e n t r e  t y p e s  indica e t  japonica a été démon t rée .  L a  r evue  e f f e c t u é e  
par Nayar (1973, p. 246-9) des  t r avaux  sur la  polyploïdisation du r i z  cu l t i vé  
e s t  d 'a i l leurs  impress ionnante  par l e  nombre  d e  che rcheu r s  qui  s e  sont  dé j à  
p e n c h é s  s u r  l a  q u e s t i o n .  L ' a u t e u r  c o n c l u t  n é a n m o i n s  : '' l e s  p o s s i b i l i t é s  
d 'explo i te r  les  a l lo té t raplo ïd isa t ions  ne  s emblen t  pas  avoi r  é t é  p le inement  
explorées  c h e z  le r i z  ". Plus  que  les po t en t i a l i t é s  agronomiques ,  c ' e s t  la  
d i f f i cu l t é  d e  f ixer  une  va r i é t é  t é t r ap lo ïde  qui  e s t  l im i t an t e  ( P a o  et al. 1983). 
Elle est a rapprocher  d e  la d i f f e r enc i a t i on  génét ique  r e l a t i vemen t  fa ib le  d e s  
r iz  cu l t i vé s  par rappor t  a c e l l e  du groupe  Sat iva .  Bouharmont (1982) conclu t  
une  é t u d e  pré l iminai re  e n  r e j e t a n t  la voie d e  la  té t raplo ïd isa t ion  pour 
l ' amél iora t ion  d e s  r iz  cult ivés.  
L ' examen  d e s  re la t ions  évolu t ives  parmi  l e  gen re  Oryza  nous condui t  a 
penser qu 'une  d i f ferencia t ion  incomplè t e  du génome  A doi t  ex i s t e r  a u  sein du 
groupe  Sa t iva ,  para l lè lement  a c e l l e  du groupe  Lat i fo l ia ,  e n  fonct ion  d e  la  
s t r u c t u r e  biogéographique mise  e n  évidence .  C e t t e  hypothèse  n e  s emble  pas  
avoir  été prise e n  c o m p t e  dans les t r avaux  antér ieurs .  Pa rmi  l e s  d i f f é r e n t s  
c ro i semen t s  é tudiés ,  il y a donc  t o u t e  c h a n c e  pour que,  non les  f o r m e s  les  
plus d is tan tes ,  mais  a u  c o n t r a i r e  des  produits  d ' in t rogress ions  a i e n t  é t é  
utilisés. C e t t e  hypothèse  est c o n f o r t é e  par l e  f a i t  qu 'une  régular i sa t ion  
par t ie l le  d e  la  mé ïose  e s t  ob t enue  a p r è s  c ro i semen t s  d e  d i f f é r e a t s  a u t o -  
t é t r a p l o ï d e s  o u  d o u b l e m e n t  c h r o m o s o m i q u e  d e s  h y b r i d e s ,  i n d i q u a n t  u n e  
homologie plus g rande  e n t r e  les  ch romosomes  dédoublés  qu ' en t r e  ceux qui 
proviennent  des  deux parents .  Il a été n o t é  éga l emen t  dans  c e r t a i n s  c a s  que  la  
f e r t i l i t é  d e s  hybrides t é t r ap lo ïdes  e s t  i nve r semen t  propor t ionnel le  à c e l l e  des  
hybrides diploïdes (Shas t ry  1964, Nayar 1973). 
L 'observation cont radic to i re ,  d ' une  absence  d e  co r r é l a t i on  e n t r e  la  
présence  d ' i r r égu la r i t é s  à l a  méïose  et la s t é r i l i t é  dans  les c ro i semen t s  indica 
X japonica d'O. s a t i v a  (Engle et al .  1969) perd d e  s a  f o r c e  si l 'on prend e n  
c o m p t e  que  la  s t é r i l i t é  c h e z  O. s a t i va  pourra i t  ê t r e  rés iduel le  a la  s u i t e  d 'un  
processus d ' in t rogress ion ,  c o m m e  n o t r e  i n t e rp ré t a t i on  le  suggère .  Néanmoins,  
selon les d i s t ances  génét iques  mises  e n  évidence ,  ce n 'es t  pas  e n t r e  les  
va r i é t é s  cu l t i vées  que  l'on peut  e s p é r e r  une d i f f é r enc i a t i on  génomique  impor-  
t a r i t e  rriais e n t r e  ces d e r n i è r e s  et O. rufipogon a u s t r a l i e n  o u  O. longistaminata 
riotarnrricrit. E n c o r e  faudra i t - i l  p r e n d r e  g a r d e  d e  n e  p a s  u t i l i se r ,  pour  p a r e n t s ,  
d e s  torrries s a u v a g e s  d é j à  i n t r o g r e s s é e s  p a r  la f o r m e  c u l t i v é e  o u  i n v e r s e m e n t .  
Dans  la r n e s u r e  o ù  l a  d i f f i c u l t é  d ' a l l o t é t r a p l o ï d i s e r  l e  g é n o m e  A 
prov ien t  s a n s  d o u t e  pour  une  p a r t  d e  sa n a t u r e  e l l e - m ê m e ,  un a u t r e  f a i t ,  
p e u t - ê t r e  i n d é p e n d a n t  d e s  r e l a t i o n s  é v o l u t i v e s  sinon du  p r o c e s s u s  d e  dornes-  
t i c a t i o n  (?), p o u r r a i t  ven i r  e n  a i d e  a l a  c o n s t i t u t i o n  d e  s t r u c t u r e s  a l lo -  
t é t r a p l o ï d e s  d a n s  ce g é n o m e .  C ' e s t  c e l u i  d e s  g r a n d e s  d i f f é r e n c e s  (dans  l e  
r a p p o r t  1 a 2), d e s  t e n e u r s  e n  ADN o b s e r v é e s  p a r m i  l e s  v a r i é t é s  c u l t i v é e s  
( N a g a t o  1981). Se lon  R e e s  et al .  (1982), d e s  d i s p a r i t é s  du  m ê m e  o r d r e  d e  
g r a n d e u r  d e s  t e n e u r s  e n  ADN c h e z  Festuca peuvent  e f f e c t i v e m e n t  e n t r a v e r  
l ' a p p a r i e m e n t  d e s  c h r o m o s o m e s  homéologues .  
On p e u t  d o n c  s u g g é r e r  q u ' u n e  c o m b i n a i s o n  d e s  a p p r o c h e s  p o r t a n t  sur  la 
d é t e r m i n a t i o n  d e s  d i s t a n c e s  g é n é t i q u e s  et d e  l ' é t u d e  q u a l i t a t i v e  e t  q u a n t i -  
t a t i v e  d e s  t e n e u r s  e n  ADN d e s  c h r o m o s o m e s  p o u r r a i t  c o n d u i r e  a choisii- d e s  
p a r e n t s  e n t r a î n a n t  u n e  m é ï o s e  d ip lo ïde  r é g u l i è r e  c h e z  un h y b r i d e  d l O r y z a  
t é t r a p l o ï d e  d e  g é n o m e  A. 
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ENGLISH INTRODUCTION AND ABSTRACT 
This  d o c u m e n t  p r e s e n t s  a s u m m a r y  of  r e s u l t s  o b t a i n e d  in t h e  f r a m e w o r k  
of  OKSTOM's  r e s e a r c h  p r o g r a m  o n  R i c e  G e n e t i c s  s t a r t e d  in  1974 in t h e  Ivory 
C o a s t  (Adiopodoume)  a n d  hav ing  t h r e e  a i m s  : 
- c o l l e c t i n g  a n d  c o n s e r v i n g  r i c e  g e n e t i c  d i v e r s i t y  
- s tudying  g e n e t i c  s t r u c t u r e  a n d  e v o l u t i o n a r y  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  t h e  
wild s p e c i e s  a n d  t h e  c u l t i v a t e d  o n e  of  t h e  O r y z a  g e n u s  
- g i v i n g  s u b s e q u e n t  p r o p o s a l s  o f  e f f i c i e n t  w a y s  o f  b r e e d i n g  n e w  
i m p r o v e d  var ie t i es .  
R e s u l t s  a n d  t h e i r  i n t e r p r e t a t i o n  s h o w  t h e  p a r t i c u l a r l y  o r i g i n a l  posi t ion 
p r e s e n t e d  by t h e  A f r i c a n  c o n t i n e n t  in s t u d y i n g  e v o l u t i o n  of  t h e  g e n u s  O r y z a  
w h o s e  d i s t r i b u t i o n  in wild s p e c i e s  i s  p a n t r o p i c a l .  This  c o n t i n e n t  o f f e r s  in f a c t ,  
a m i d s t  a s e t t i n g  of q u i t e  r u d i m e n t a r y  a g r i c u l t u r e  a n d  z o n e s  l i t t l e  d i s t u r b e d  by 
man,  n o t  only t h e  c o m m o n  c u l t i v a t e d  s p e c i e s  i n t r o d u c e d  f r o m  Asia (O. 
s a t i v a ) ,  b u t  a l s o  a s p e c i e s  t h a t  h a s  been i n d e p e n d a n t l y  d o m e s t i c a t e d  in A f r i c a  
( 0 .  g luber r ima) ,  a n d  a w e a l t h  of e n d e m i c  wild s p e c i e s .  T h e  n e e d  f o r  
i n c r e a s i n g  r i c e  p roduc t ion  o n  t h e  bas i s  of  n e w  v a r i e t a l  t y p e s  is  inc iden ta l ly  
c r u c i a l  t h e r e .  
When prospec t ing ,  c a r e  w a s  t a k e n  in vis i t ing as m a n y  i s o l a t e d  reg ions  
as possible  in t h e  s o m e  f i f t e e n  i n t e r t r o p i c a l  A f r i c a n  c o u n t r i e s .  This  h a s  
a l l o w e d  a c q u a i n t a n c e  w i t h  t h e  " e v o l u t i o n  l a b o r a t o r y  " f o r m e d  by t h e s e  
reg ions  a n d  a s s e m b l y  of a l a r g e  co l lec t ion .  T h e  l a t t e r  w a s  c o m p l e t e d  by 
d i r e c t  a c c e s s  t o  world-wide c o l l e c t i o n s  dur ing  a 15 m o n t h s  s t a y  in J a p a n  
interrupted, or followed by missions to  China, the Philippines, Thailand and 
India. So it i s  the best possible assemblage of world-wide collections of the 
genus Oryza that has been studied. 
Isozyme electrophoresis was chosen as a privileged tool for investigat- 
ing genetic diversity. A rnethod was set up for analyzing on starch gel 13 
enzymatic systems which represented 40 loci and for investigating into some 
of their thermosensible variants. Classical techniques for studying morpho- 
physiological characters and pollen steril ity of F1 hybrids were used, either 
directly, or by calling upon data from other authors concerning the same 
lines. 
Most of the results have been published in English. This text i s  a 
detailed abstract followed by an assembly of the arguments that lead to Our 
interpretation. 
This concerns interpretation of enzymatic polyrnorphism on one hand 
and an overview of paleoenvironrnent since the middle of the Tertiary era on 
the other. Detailed observations done in Africa are interpreted in a global 
biogeographical frarnework and allow for an interpretation of the Asian 
situation, more complex evolutionary speaking, account taken of this 
continent's geology and geography and of the more advanced anthropization of 
i t s  surroundings. 
ABSTRACT 
Isozyme electrophoresis data show a strong structure, on a geographical 
basis in the Old World, of genetic variability in wi1.d species of the Sativa 
group which includes al1 cultivated rice's close parents. The Australian, Asian 
arici African forrns are clearly discrirninated. Among the Asian forms, the 
largest differentiation i s  found between certain Chinese and South-Asian 
forrns respectively, but there are numerous interrnediates. Surprisingly, i f  one 
takes in to  account their rnorphological and ecological d i f ferent iat ion,  
Arnerican forrns do not present any frequent allele that can be considered as 
original in cornparison to their Asian homologue. 
No strong connection between biological types (annual, perennial, inter- 
m ~ d i a t e  ...) and isozymic diversity pattern is to  be observed in  Asia. However, 
i n  Africa, the two annual and perennial types correspond to  two well-distinct 
species. The wild annual African species, ancestor to  the African cultivated 
one, is near, frorn an isozymic point of view, to  rice cultivated in  Asia 
compared to the general diversity of the Sa t iw  group as a whole. 
Domestication of the African species did not go with selection of 
certain isozyrnes but only with reduction of global diversity. From one side t o  
the other of lake Tchad there is regional variation i n  the wild ancestor (O. 
breviligulata) which is found again in  the cultivated species but on an 
ecotypic differentiation level and hints on the hypothesis of l' non-centre " of 
domestication. 
The cultivated Asian species' diversity is wide but strongly structured 
into the two subspecies classically recognized (japonica and indica). However, 
intermediate forrns can be observed, often associated with rare alleles. 
Examining pollen fert i l i ty relationships between F I  hybrids enables isolation 
of two srnall extrema1 variety groups whose diversity is respectively reduced 
but cornplernentary. Al1 0. sat iw's variability, except for the rares alleles, can 
be explained by hybridizations between these "ancestral" groups. The latter 
are clearly more related to wild Chinese and South-Asian forrns respectively. 
The three cultivated rice groups thus defined, japonica, indica and glaberrirna 
are genetically equidistant. 
In other respects, exarninating the Latifolia species group, without any 
domesticated form, shows a geographical structure which is parallel to  the 
Sativa group's. According to  bibliography, four genornes are distinguished (on 
the basis of chromosomes pairing in  FI hybrids) in this group whereas only 
one is kept in  the Sat iw group. 
Arnong the three diploid genomes of the Latifolia group that were 
studied, only one (South-Asian) of them shows a high isozyrnic diversity that 
seerns to correspond to introgressions of genes frorn i ts  African homologs. 
Apart frorn sorne rare exceptions, allotetraploids do not present any particular 
alleles in cornparison to  diploids. A parallel can be drawn between the 
apparently quicker genorne differentiation of the Latifolia group cornpared 
with the Sat iw group and the arnount of DNA reputed to be higher in  diploid 
spec i e s  of t h i s  group.  This  could  l e a d  t o  a possible  way of  a p p r o a c h i n g  
c h r o m o s o m e s  d i f f e r en t i a t i on .  
T h e  c o n c e p t  of a mo lecu l a r  c l ock  (ba sed  o n  pa leonto logica l  d a t a  
conce rn ing  v e r t e b r a t e s )  c a n  be  app l i ed  t o  t h e  obse rved  e l e c t r o p h o r e t i c a l  
d i s tances .  This  brings d e t e r m i n a t i o n  of t i m e s  of  d i v e r g e n c e  cons i s t en t ,  on  o n e  
hand  w i th  t h e  m o r e  o r  l e s s  pr imi t i f  s t a t u s  c lass ica l ly  r e cogn i zed  fo r  t h e  
O r y z e a e  t r i b e  a m o n g  Gra rn ineae ,  a n d  o n  t h e  o t h e r  w i th  pa l eoenv i ronmen t  
evolu t ion  s i n c e  middle  T e r t i a r y  e r a .  
This  pa r t i cu l a r l y  c o n c e r n s  col l is ion of Aus t r a l i a  w i th  Sou th  East-Asia 
15 million y e a r s  ago ,  p rog re s s ive  e s t ab l i shmen t  of a c l i m a t i c  ba r r i e r  to land  
mig ra t i on  be tween  Af r i c a  a n d  Asia,  b e t w e e n  18 a n d  2 mil l ion y e a r s  a g o  
(accord ing  to t h e  t r op i ca l  f o r e s t  + a r i d  env i ronmen t  s equence )  a n d  t h e  
H ima laya ' s  e m e r g e n c e ,  which  is  geo logica l ly  r e c e n t .  
G e n e t i c  s t r u c t u r e  of t h e  t w o  s p e c i e s  groups  i nves t i ga t ed  would have  
r e su l t ed  f r o m  : 
1) Pa r t i t i on  of t h e i r  d i s t r ibu t ion  i n t o  four  pr inc ipa l  zones  in t h e  Old 
World, a cco rd ing  t o  t e c t o n i c  a n d  c l i m a t i c  f a c t o r s  ; 
2) D i s tu rbance  of t h i s  s t r u c t u r e  by r e l a t i ve ly  r e c e n t  i n t e r con t i nen t a l  
migra t ions .  The  l a t t e r  may  have  been  induced  by a n i m a l s  dur ing  t h e  Pleis-  
t o c e n e  g l ac i a l  a g e s  in South-Eas t  Asia a n d  New Guinea ,  bu t  m o r e  likely by 
mankind,  t h rough  expans ion  of i n t e r c o n t i n e n t a l  e x c h a n g e s  in t h e  Old World 
dur ing  Ant iqu i ty  a n d  m o r e  r e c e n t l y  wi th  Amer i ca .  l n t rog re s s ive  hybr id iza t ion  
a n d  a l l o t e t r ap lo id i za t i on  b e t w e e n  s emi - spec i e s  o r  s p e c i e s  previously i so l a t ed  
dur ing  mil l ions of  y e a r s  would h a v e  been  a r e su l t  of  t h e i r  ne ighbourhood being 
r ecove red ,  a n d  w h a t  m a y  be  s t i l l  m o r e  i m p o r t a n t ,  of  t h e  env i ronmen t ' s  
an th rop i za t i on  involving t h e  a p p e a r a n c e  of new  eco log i ca l  niches. 
Taking  i n to  a c c o u n t  t h e  whole  g e n u s  O r y z a  spec i e s '  e co logy  undoubted ly  
i nd i ca t e s  in t h i s  s c h e m e  a n  Euras ian  or ig in  fo r  t h e  genus  t h a t  would have  
mig ra t ed ,  dur ing  t h e  Miocene  epoch ,  t o  Aus t r a l i a  a n d  Af r i c a  in a r i d  envi ron-  
men t .  S imi l a r i t y  b e t w e e n  genus  O r y z a  a n d  Lee r s i a ,  o n  t h e  o t h e r  hand  l e ads  to 
sugges t ing  t h a t  t he i r  c o m m o n  a n c e s t o r  w a s  o n  t h e  Af r i c an  p la te .  
R i c e  d o m e s t i c a t i o n  p r o b a b l y  s t a r t e d  i n d e p e n d a n t l y  in  A f r i c a ,  
South /South-Eas t  Asia and  China .  Asian r i c e ' s  e x t r e m e  d ive r s i t y  m a y  be  
i n t e rp re t ed  a s  a result ,  fo r  a significant  pa r t  a f t e r  t h e  cu l t i va r ' s  dispersion,  
of rec iprocal  introgression of genes  be tween  t h e  indica and  japonica t ypes  on  
o n e  hand and  f rom local  wild r i ce  on t h e  o ther .  On t h e  basis of th is  gene t i c  
diversi ty,  t h e r e  has been human se lec t ion  which is  d is rupt ive  because  i t  w a s  
done  by e thn ica l  groups and  in envi ronments  t h a t  w e r e  d i f ferent .  
This mode1 of evolution fo r  r i ce  s e e m s  to be in a c c o r d a n c e  wi th  
published knowledge a s  a whole, even  if i t  is  con t r ad ic to ry  wi th  many  
in t e rp re t a t ions  previously put  forward  (Chang 1976, Oka 1977). 
As a conclusion, i t  is  pointed ou t  how in teres t ing  Oryzeae a p p e a r  a s  a 
m a t e r i a l  f o r  i n v e s t i g a t i n g  i n t o  p l a n t s '  e v o l u t i o n  a n d  d o m e s t i c a t i o n .  A 
convergence  be tween  archeologica l  and  gene t i c  d a t a  in assigning a n  impor t an t  
role t o  Afr ica  for  al1 t h a t  concerns  evolution and domes t i ca t ion  of t h e  Old 
World's ce rea l s  : r ice,  w h e a t  and barley is  noted.  S o m e  considera t ions  abou t  a 
way of preserving gene t i ca l  resources  a n d  making var ie ta l  improvemen t s  f o r  
r i ce  a r e  briefl  y exposed. 
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cons t ru i r e  un scénar io  d 'évolution d e  la sec t ion  Eu-Oryza, cohé ren t  a v e c  les  
modif ica t ions  t ec ton iques  et c l imat iques  depuis 15 millions d 'années  si l 'on 
t i e n t  c o m p t e  d e  la  per turba t ion  humaine. Trois domes t i ca t ions  indépendantes  
e n  Afrique,  Asie du Sud et Ch ine  sont  présumées.  
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SUMMARY 
The  results  of a n  analys is  of t h e  i sozyme polymorphism in s t a r c h  gel 
e lec t rophores is  of wild and  cu l t i va t ed  spec ies  of t h e  sec t ion  Eu-Oryza a t  17 
t o  40 loci  a r e  presented.  
A l a rge  col lec t ion  of Afr ican  spec ies ,  sampled  f rom the i r  habi ta t ,  a s  
well  a s  r ep re sen ta t i ves  of world-wide col lec t ion  w e r e  studied.  
G e n e t i c  d is tances  w e r e  visualized through mul t i va r i a t e  analysis  and  
in t e rp re t ed  a s  re f lec t ing  t i m e s  of divergence.  They a l low t o  draw a n  
evolu t ionary  scenar io  of t h e  sec t ion  Eu-Oryza, c o h e r e n t  wi th  past  t e c t o n i c  
a n d  c l i m a t i c  e v e n t s  in t h e  Old World in t h e  las t  15 millions years,  assuming 
t h e  d is turbance  of a " paleo-s t ruc ture  " due  t o  Man. T h r e e  independant 
domest ica t ions  of r i ce  in Afr ica ,  South Asia and  China  w e r e  presumed. (In 
F rench ,  wi th  a n  English In t roduct ion  and Abst rac t ) .  
Key Words : Evolution - G r a m i n e a e  - Oryza  - Domest ica t ion  - Cerea l s  - R i c e  
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